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REPRESENTED IN THE FOSSIL RECORD OF THE FONELAS P-1 SITE
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RESUMEN

Este articulo constituye un trabajo fundamentalmente bibliografico en el que se presentan algunos
caracteres anatémicos generales del Orden Carnivora, asi como de las familias y géneros representados en
el yacimiento de Fonelas P-1 con sus respectivos encuadres paleogeogréficos y cronolégicos. Se incluyen
ademas las especies actuales y fésiles descritas en cada uno de los géneros y un breve resumen de los
conocimientos actualizados sobre su origen y relaciones filogenéticas.

PALABRAS CLAVE: Mustelidae, Canidae, Hyaenidae, Felidae, Plioceno superior terminal.

ABSTRACT

This mainly bibliographical work discusses a number of general anatomical characterisitcs of the Order
Carnivora and of its families and genera represented at the Fonelas P-1 site, against the background of
their respective chronological and palaeogeographcical settings. A brief summary of current knowledge
regarding the origin and phylogenetic relationships of the modern day members of these genera is pro-
vided.

KEYWORDS: Mustelidae, Canidae, Hyaenidae, Felidae, late Upper Pliocene.

INTRODUCCION

Los carnivoros son mamiferos euterios caracterizados esencialmente por presentar adaptaciones ana-
tomicas orientadas hacia una dieta a base de carne. En la denticion, estas adaptaciones se ven reflejadas
en el dltimo premolar superior (P4) y en el primer molar inferior (M), elementos denominados comn-
mente “carniceras” (Fig. 1), los cuales se encuentran, en general, mas especializados que el resto de los
elementos yugales. Esta especializacion consiste principalmente en que la cara lingual del metastilo de P*
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y la region mesial de la cara labial del trigénido de M, realizan juntos una funcion cortante al ocluir entre
si a modo de cuchillas. P*y M, se encuentran més desarrollados en los grupos de régimen estrictamente
carnivoro, mientras los grupos omnivoros muestran unas carniceras mejor preparadas para machacar que
para cortar. Otra caracteristica de la denticion en este grupo de animales es que, generalmente, el proto-
cono de P* aparece relativamente alejado del paracono y los molares se encuentran reducidos a excepcion
de MY/,.

Figura 1. Fragmento de craneo y mandibula de Canis etruscus procedente del yacimiento de Fonelas P-1 donde se marcan en
color las camiceras (P*y M,) que caracterizan al Orden Carnivora.

Los carnivoros podrian haber evolucionado a partir de insectivoros primitivos o bien desde el grupo
basal que dio lugar a los ¢rdenes Primates y Chiroptera (Wozencraft, 1989a; Novacek, 1992). Los prime-
ros representantes considerados Carnivora aparecen durante el Paleoceno y pertenecen a las familias Vive-
rravidae y Miacidae. En estos carnivoros primitivos las bullas timpanicas no se encuentran osificadas y los
huesos del carpo estan individualizados. A finales del Eoceno y principios del Oligoceno aparecen grupos
de carnivoros mas avanzados, con bullas timpanicas osificadas y fusién de los carpos escafoides, central y
lunar, para formar un Unico hueso denominado escafolunar. Durante el Oligoceno y el Mioceno los carni-
voros adquieren un gran éxito evolutivo, dispersandose por todos los continentes excepto Oceania y la
Antartida.

El Orden Carnivora fue originalmente dividido en dos grupos, Pinnipedia y Fissipedia (Simpson, 1945;
Ewer, 1973), segn criterios basados principalmente en sus respectivos caracteres derivados de su adap-
tacion a la vida acudtica y terrestre. Esta clasificacion ha dejado hoy en dia de ser aceptada, ya que los
pinnipedos parecen estar estrechamente relacionados con dos familias de carnivoros terrestres (Musteli-
dae y Ursidae) incluidos en origen en Fissipedia (Tedford, 1976). En el afio 1982, Flynn y Galiano vuelven
a poner en vigor una terminologia creada por Kretzoi en la década de 1940, la cual dividia los carnivoros
en dos subdrdenes, Caniformia y Feliformia, y que serd utilizada en este trabajo. Sin embargo, ciertos auto-
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res (p. ej. Morales y Soria, 1990) optan por utilizar unos términos equivalentes a los anteriores, propues-
tos anteriormente por Flower en 1869, en la cual los carnivoros considerados por Kretzoi (1945) como
Caniformia son denominados Arctoidea y aquellos incluidos en Feliformia equivaldrian a Aeluroidea.

Una de las propuestas recientes de clasificacion sistematica del Orden Carnivora es la siguiente
(McKenna y Bell, 1997):

Suborden Caniformia Kretzoi, 1943
Familia Mustelidae Fischer de Waldheim, 1817
Familia Procyonidae Gray, 1825
TFamilia Miacidae Cope, 1880
Familia Canidae Fischer de Waldheim, 1817
TFamilia Amphicyonidae Haeckel, 1866
Familia Ursidae Fischer de Waldheim, 1817
TFamilia Hemicyonidae Frick, 1926
Familia Otariidae Gray, 1825
Familia Phocidae Gray, 1821

Suborden Feliformia Kretzoi, 1945
tFamilia Viverravidae Wortman y Matthew, 1899
TFamilia Nimravidae Cope, 1880
Familia Hyaenidae Gray, 1821
Familia Felidae Fischer de Waldheim, 1817
Familia Viverridae Gray, 1821
Familia Herpestidae Bonaparte, 1845
Familia Nandiniidae Pocock, 1929

t: Taxon extinto.

Los miembros del suborden Caniformia Kretzoi, 1943 se caracterizan, entre otras cosas, por presentar
un cingulo completo rodeando al protocono en los molares superiores y, salvo excepciones, por carecer de
parastilo en la carnicera superior. La distribucién geografica actual de los Caniformia es principalmente
paledrtica, alcanzando la regién neotropical en su aislamiento durante el Terciario (Morales y Soria, 1990).

Aquellas familias incluidas en el suborden Feliformia Kretzoi, 1945 se caracterizan béasicamente por la
ausencia de cingulo completo alrededor del protocono, por la presencia general de parastilo en la carni-
cera superior y por carecer de terceros molares, tanto superiores como inferiores. La distribucién geografi-
ca actual de los Feliformia es fundamentalmente oriental y etidpica, salvo algunas excepciones, y sola-
mente los félidos ocupan determinadas areas de las regiones paleértica y neotropical (Morales y Soria,
1990).

En el yacimiento de Fonelas P-1 aparecen representantes fdsiles de 4 familias de carnivoros, dos de
ellas pertenecientes al Suborden Caniformia (Mustelidae y Canidae) y otras dos pertenecientes al Subor-
den Feliformia (Hyaenidae y Felidae).

El nimero total de restos hallados durante los afios 2001 y 2002 en Fonelas P-1 pertenecientes al
Orden Carnivora es de 84, lo que supone un porcentaje del 14% sobre el total de elementos identifica-
bles recuperados (Garrido, 2006).
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FAMILIA MUSTELIDAE Fischer de Waldheim, 1817
Generalidades

La familia Mustelidae pertenece al suborden Caniformia Kretzoi, 1943, y en ella se incluyen las subfa-
milias Lutrinae, Mephitinae, Mustelinae, Mellivorinae, Guloninae y Melinae, con representantes fésiles y
actuales, y la subfamilia Leptarctinae, con todos sus representantes extintos. Los mustélidos se originaron
durante el transito Eoceno-Oligoceno en Europa (Mustelictis) y Norteamérica (Mustelavus) (Hunt, 1996).

Esta familia, probablemente parafilética (Muizon, 1982), es la més diversificada dentro del Orden Car-
nivora, estando formada por especies de pequefio tamafio, con cuerpo generalmente alargado y patas cor-
tas (Fig. 2). El craneo de los mustélidos, normalmente robusto, muestra un esplacnocraneo corto en rela-
cién al neurocraneo. La fosa suprameatal se encuentra oculta bajo la apdfisis mastoides, carecen de canal
aliesfenoides, los procesos paraoccipitales son prominentes y las apéfisis postglenoideas siguen un reco-
rrido curvo, limitando la movilidad de la mandibula (Morales y Soria, 1990; Ferndndez-Salvador, 1996). La
férmula dentaria de los mustélidos es 3/3 1, 1/1 C, 2-4/2-4 P, 1/1-2 M. En cuanto a la denticién, estos ani-
males se caracterizan por presentar incisivos no especializados, caninos alargados, premolares pequefios
con denticulos elevados y, en ocasiones, reducidos en nimero, carniceras desarrolladas, y un M que mues-
tra, en la mayoria de los casos, una constriccion que divide al diente longitudinalmente en una region lin-
gual y otra labial. M2 suele estar reducido o ausente en la mayoria de los géneros. M,, en caso de estar
presente, se encuentra reducido a un pequefio boton uniradiculado. Las extremidades de Mustelidae son
cortas, con cinco dedos cada una. En la extremidad anterior, el himero muestra una fuerte tuberosidad
deltoidea, una epifisis distal provista de un ancho foramen supracondilar y una cresta epicondilar lateral
con forma de aleta; la ulna presenta una epffisis proximal oblicua debido a la inclinacion medial del olé-
cranon, ademas de un proceso anconeo y unas superficies articulares distales anchas; el radio presenta un
proceso coronoides muy prominente, una tuberosidad del radio muy desarrollada y una epifisis distal muy
ancha, con una cresta transversal y surcos pronunciados para la extension de los dedos. En la extremidad
posterior, el fémur muestra una cabeza muy individualizada del cuello y la diafisis, y un trocanter mayor
débilmente desarrollado; la tibia presenta una epifisis proximal muy ensanchada y una tuberosidad tibial
suave, la epifisis distal destaca por el fuerte desarrollo del maléolo medial. Las garras, comprimidas late-
ralmente y curvadas, no son retractiles. Los machos son mayores que las hembras y portan baculo. La
mayoria de los géneros presentan glandulas odoriferas subcaudales.

Entre los mustélidos es posible distinguir especies hipercarnivoras, como las englobadas en las subfa-
milias Mustelinae y Gulolinae, las cuales presentan carniceras grandes y cortantes y un M’ reducido, al
igual que el talénido de M, y M, y especies hipocarnivoras, como es el caso de Melinae, las cuales mues-
tran una reduccion de P* y un mayor desarrollo de M y del talénido de M. Entre ambos extremos de car-
nivoricidad se encuentran subfamilias intermedias, denominadas mesocarnivoras, como Mephitinae, Lep-
tarctinae, Lutrinae y Potamotheriinae, con géneros adaptados a la vida acuética (Ginsburg y Morales,
2000). Por tanto, las principales caracteristicas de Melinae son, por una parte, el gran desarrollo de la fun-
cion moledora de su denticion, caracterizada por el incremento en la longitud de My del talénido de M.,
y por otra, la reduccion de las zonas cortantes, marcada por un acortamiento de P, el cual posee un grue-
so cingulo distal, y por el bajo trigonido que muestra M,.

En la actualidad, la familia Mustelidae agrupa 23 géneros con 65 especies (Nowak, 1999) que ocupan
la mayor parte del globo excepto algunos territorios insulares.
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Figura 2. Esqueleto y contorno del tejon euroasiatico actual Meles meles. Tomado de Coutureau,
modificado de Pales y Garcia (1981) (http://www.archeozoo.org/fr.).

En Fonelas P-1 han sido registrados fosiles de un mustélido perteneciente a la subfamilia Melinae
Bonaparte, 1838. Esta subfamilia esta actualmente representada por los tejones en sentido amplio, aun-
que se reconocen numerosas formas fosiles conocidas desde el Mioceno inferior (Ginsburg y Morales,
2000). Existen ciertas discrepancias en cuanto a los géneros actuales englobados en Melinae. Petter
(1971) considera los géneros actuales Taxidea, Meles, Arctonyx, Melogale y Mydaus pertenecientes a esta
subfamilia. Sin embargo, Wozencraft (1989b) elimina el género Taxidea de Melinae y McKenna y Bell
(1997) tampoco reconocen como Melinae los géneros Taxideay Mydaus, a los cuales incluyen en las sub-
familias Mustelinae y Mephitinae, respectivamente. Nowak (1999) vuelve a afiadir los géneros Mydaus y
Taxidea, mientras Ginsburg y Morales (2000) reconocen Unicamente como pertenecientes a Melinae los
géneros Meles, Arctonyxy Taxidea, clasificando los géneros Melogale y Mydaus en la subfamilia Mephiti-
nae. El género americano Taxidea ha sido histéricamente relacionado con el tejon euroasiatico (Meles)
debido a semejanzas en el patron de coloracién del pelaje. Sin embargo, Taxidea presenta caracteres cra-
neales que no se encuentran en Meles, por lo que es incluido provisionalmente en Incertae sedis (Wozen-
craft, 1989b).

En el yacimiento de Fonelas P-1 se ha identificado una nueva especie de mustélido perteneciente al
género Meles, nominado Meles iberica (Arribas y Garrido, 2007). Este nuevo taxén se encuentra repre-
sentado hasta el momento por 3 elementos que constituyen un 0,5% del total de fésiles identificables
recuperados y un 3,6% de los carnivoros representados en el yacimiento (Garrido, 2006).

Género Meles Brisson, 1762

Los tejones son mustélidos de constitucién robusta, extremidades cortas y locomocién semiplantigra-
da. Las garras no son retractiles y se encuentran muy desarrolladas debido a sus habitos excavadores. Los
tejones euroasiaticos actuales (Meles meles) son omnivoros, pudiendo alimentarse de una gran variedad
de recursos, tales como frutos, semillas, tubérculos y raices, pequefios mamiferos, reptiles, aves, anfibios,
moluscos, insectos, larvas e incluso carrofia (Nowak, 1999).
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Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

En 1939 Viret propone que el género Meles, originario de China, alcanzé Europa durante el Plioceno
inferior, edad de la cual procedia el registro fosil mas antiguo conocido. Durante el Plioceno superior y
Pleistoceno se reconocen en Eurasia cinco especies del género, el cual ha alcanzado la actualidad con un
Unico representante, el tejon euroasiatico que forma el taxén nominal Meles meles. El registro fésil pare-
ce indicar ademas que este género ha estado confinado a territorios euroasiaticos durante toda su histo-
ria evolutiva.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los tejones del Viejo Mundo incluidos en el género Meles presentan una caja craneal grande y alar-
gada, unas orbitas pequefias y una region frontonasal de perfil convexo, con una gran abertura nasal y un
par de grandes foramenes infraorbitarios (Fig. 3). Ademas, se caracterizan por presentar crestas frontales
prominentes que se relnen en una cresta sagital, suave en las hembras y gruesa en los machos, para la
insercion de los muasculos involucrados en la masticacion; unas bullas timpanicas de contorno subtriangu-
lar y un foramen magnum de contorno eliptico transversal (Petter, 1971; Crégut-Bonnoure, 1996a). La for-
mula dental en Meles es 3/3 1, 1/1 C, 4/4 P, 1/2 M. Los primeros premolares, tanto superiores como infe-
riores, son muy pequefios y se encuentran ligeramente desplazados hacia el margen lingual de la serie den-
taria, pudiendo faltar en muchos ejemplares. M se encuentra hipertrofiado. La carnicera inferior ha perdi-
do su funcion cortante, transformandose en una robusta superficie moledora, lo que indica una clara adap-
tacion a la omnivoricidad. En resumen, la evolucion de la denticion en Melinae puede entenderse como un
incremento general progresivo de las regiones adaptadas para moler, en detrimento de las zonas cortan-
tes (Kurtén, 1965).

Figura 3. Réplica del créneo de tején euroasiatico Meles meles.

Especies actuales y fosiles

Tradicionalmente se reconocian en Eurasia tres especies de tejones (Viret, 1950): Meles taxus en Euro-
pa, Meles leucurus en Tibet y China, y por Ultimo, Meles anakuma de Japon. Posteriormente estas especies
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se agrupan, reconociéndose un Unico representante actual del género Meles, la especie tipo Meles meles
(Linnaeus, 1758) o tején euroasiatico, de distribucién holartica (Corbet, 1978; Long y Killingley, 1983). No
obstante, algunos autores recientes contindian reconociendo la presencia en Eurasia de dos especies de
tejones: Meles meles en Europa y Meles anakuma en Asia (Baryshnikov y Potapova, 1990; Lynch, 1994,
Kurose et al. 2001; Baryshnikov et al., 2002), o incluso tres (M. meles, M. leucurus y M. anakuma; Abra-
mov, 2002), aunque en ocasiones estas especies se determinan normalmente como subespecies de la
especie nominal Meles meles, habiendo sido descritas hasta el momento 23 subspecies diferentes (Nowak,
1999). En 1914 Cabrera diferencia a nivel de subespecie entre el tejon europeo (Meles meles meles) y el
tejon que habita en la Peninsula Ibérica (Meles meles marianensis), clasificacion que continta siendo acep-
tada en la actualidad (Barea, 1999b). Meles meles se encuentra registrado en numerosos yacimientos del
Pleistoceno superior y Holoceno. Los representantes actuales del género Meles muestran una elevada
variabilidad individual, muy marcada en lo que su denticion se refiere (Baryshnikov y Potapova, 1990;
Baryshnikov et al., 2002). Tanto es asi que algunas de las especies fosiles que han sido descritas hasta el
momento entrarian dentro del rango de variabilidad observado para los representantes actuales. Esta
variabilidad podria llegar a justificar la inclusion de ciertas especies descritas en el Pleistoceno europeo en
la especie actual (Wolsan, 1993; Argant y Mallye, 2005), aunque por el momento se prefiere optar por con-
servar las antiguas denominaciones para los taxones fdsiles hasta que se esclarezcan las relaciones cones-
pecificas de los tejones actuales. Entre las especies fésiles del género se encuentran:

— Meles gennevauxi Viret, 1939.- Descrita en el Plioceno inferior de Montpellier. Se trata de la espe-
cie mas antigua conocida del género, la cual muestra un gran tamafio y una denticion de morfolo-
gia primitiva. No obstante, esta especie ha sido recientemente incluida por algunos autores en el
género Arctomeles (Harington, 2001; Tedford y Harington, 2003).

— Meles thorali Viret, 1950.- Se trata de una especie localizada por vez primera en el Plioceno supe-
rior de Saint Vallier, en Francia. Presenta una talla similar a la del tejon euroasiatico Meles meles, y
Ciertos caracteres anatémicos algo primitivos. Meles thorali ha sido posteriormente citada en las
localidades bulgaras de Slivnitsa (Spassov, 1998) y Varshets (Spassov, 2000) y en el yacimiento grie-
go de Vatera (Vos et al., 2002). En 1971, Bonifay describe en el Pleistoceno medio de Lunel Viel la
subespecie Meles thorali spelaeus, considerada por ciertos autores como un sinénimo reciente del
tejon euroasiatico actual, Meles meles (Kurtén y Poulianos, 1977; Argant y Mallye, 2005).

— Meles iberica Arribas y Garrido, 2007.- Se trata de una especie de pequefio tamafio y constitucion
robusta localizada por vez primera en el yacimiento de Fonelas P-1 (zona MNQ18). Este nuevo tejon
muestra a su vez una cresta sagital muy prominente, unas drbitas muy cerradas por procesos zigo-
maticos del frontal muy desarrollados, asi como unos fordmenes infraorbitarios muy reducidos. En
cuanto a la denticion cabe destacar, entre otros caracteres, un talon en M' muy poco desarrollado
distalmente (Arribas y Garrido, 2007, 2008a).

— Meles dimitrius Koufos, 1992.- Especie descrita por vez primera en el yacimiento macedonio de
Gerakarou (Koufos, 1992) y citada posteriormente en Apollonia-1 (Koufos y Kostopoulos, 1997). El
registro fsil conocido de este taxon se encuentra por el momento restringido a Grecia. Autores
como Argant y Mallye (2005) no reconocen la identidad de esta nueva especie, sugiriendo que los
fosiles atribuidos hasta el momento a M. dimitrius pertenecen a M. thorali, especie que presentaria
una gran variabilidad intraespecifica. Por el contrario, a nuestro modo de ver Meles dimitrius mues-
tra suficientes caracteres anatémicos propios para representar una especie independiente.

— Meles hollitzeri Rabeder, 1976.- Taxon originariamente descrito sobre unos materiales registrados
en el yacimiento austriaco de Deutsch-Altenburg 2. Wolsan (1993) considera esta especie como un
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sinonimo de Meles atavus, aunque este mismo autor en un trabajo posterior (Wolsan, 2001) iden-
tifica Meles hollitzeri en el Pleistoceno inferior de Untermassfeld. Esta especie ha sido también cita-
da en los yacimientos de Deutsch-Altenburg 4B (Mais y Rabeder, 1984) y en la Cueva de Treugolnaa
en el Cadcaso (Barysnikov, 1993).

— Meles atavus Kormos, 1914.- Taxén descrito en el Pleistoceno inferior de Beftia 5 (Plspokfiirdo) en
Rumania y sinonimizada unos afios mas tarde por Kretzoi (1938) con la especie actual Meles meles,
constituyendo una subespecie fosil de la misma (Meles meles atavus). Esta Ultima clasificacion es
aceptada tanto por Kurtén (1968) como por Petter (1971). La subespecie Meles meles praeglacialis
Kretzoi, 1941 representa a su vez un sindnimo reciente de Meles meles atavus (Wolsan, 2001). M.
atavus ha sido citado en los yacimientos de Gombaszég 1, Stssenborn, Hundsheim, Eprfingen 3,
Koneprusy C718, Mosbach 2, Stranské Skala 1y Kozi Grzbiet, entre otros (Heller, 1958; Kahlke, 1961;
Musil, 1968; Kurtén, 1968; Bonifay, 1971; Wiszniowska, 1989; Wolsan, 1993; Terzea, 1996). La mayor
parte de los registros fosiles de este taxon proceden de yacimientos localizados en Europa oriental,
en paises como Alemania, Rumania, Polonia, Hungria, Republica Checa, etc. Existe una Unica cita en
la Peninsula Ibérica de esta subespecie, procedente del Pleistoceno medio de Villacastin (Arribas,
1994), aunque probablemente también se encuentre presente en el yacimiento de Trinchera-Galeria
en Atapuerca (Garcia y Arsuaga, 1998) y en la Cueva de los Torrejones (Arribas et al., 1995).

Origen y relaciones filogenéticas

Tanto Kurtén (1968) como Petter (1971) proponen un origen a partir del género Melodon, el cual
durante el Mioceno superior habria dado lugar a las primeras formas de Meles. Tanto las relaciones entre
las especies fosiles descritas del género, como el origen de los actuales tejones europeos y asiaticos per-
manecen por el momento sin resolver, aunque la especie Meles thorali ha sido propuesta como ancestro
de los actuales Meles melesy Meles anakuma, cuya divergencia tendria lugar a principios del Pleistoceno,
diferenciandose ya las dos especies en el Pleistoceno medio (Baryshnikov et al., 2002).

FAMILIA CANIDAE Fischer de Waldheim, 1817
Generalidades

Los canidos (familia Canidae) se incluyen en el suborden Caniformia Kretzoi, 1943, en el cual se agru-
pan a su vez las familias extintas Miacidae, Amphicyonidae y Hemicyonidae, junto con las actuales Ursi-
dae, Otariidae, Phocidae, Mustelidae y Procyonidae.

Las primeras especies pertenecientes a la familia Canidae se originaron durante el Eoceno y estuvie-
ron restringidas a Norteamérica hasta finales del Mioceno, periodo en el cual se dispersan hacia Eurasia a
través del estrecho de Bering. Los canidos se diversificaron, una vez colonizado el Viejo Mundo, en una
gran variedad de especies de tamafio medio con habitos tanto carnivoros como omnivoros (Martin, 1989).
Los primeros canidos norteamericanos evolucionaron para adaptarse a la persecucién de presas en zonas
abiertas, adquiriendo cuerpos macizos, grupas algo caidas y extremidades prolongadas y resistentes, con
locomocion digitigrada (Fig. 4). La cursorialidad de estos carnivoros mejoré sustancialmente con la fusion
de tres de los huesos del carpo (escafoides, central y lunar) y la unién mediante cartilago del radio y la
ulna, evitando asi la rotacion de los mismos.
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Figura 4. Esqueleto y contorno del lobo actual Canis Jupus. Tomado de Coutureau,
modificado de Pales y Garcia (1981) (http://www.archeozoo.org/fr.).

La historia evolutiva de la familia Canidae esta integrada principalmente por tres grandes radiaciones
(Tedford, 1978; Martin, 1989): las dos primeras, acontecieron de modo exclusivo a Norteamérica, mientras
que la dltima, y probablemente la mas importante, afecté también al Viejo Mundo.

La primera radiacion tuvo lugar durante el Eoceno superior y se caracterizé por una gran diversifica-
cién de especies pertenecientes a la subfamilia Hesperocyoninae. El apogeo de estas especies, entre las
que se encuentra Hesperocyon, tuvo lugar entre finales del Oligoceno y el Mioceno temprano, cuando
numerosas formas de pequefio tamafio poblaron las llanuras norteamericanas y las Montafias Rocosas
(Hunt, 1996). Estos ecosistemas parecen haber sido el primer centro de evolucion y radiacion de la fami-
lia en su historia evolutiva.

La segunda de las radiaciones experimentada por Canidae estuvo protagonizada por la subfamilia
Borophaginae, la cual se desarrolld a partir de Hesperocyoninae en el Oligoceno tardio. Borophaginae
comenz6 agrupando a un conjunto de pequefios canidos del tamafio de un zorro (géneros como Tomarc-
tus o Nothocyon), que durante el Mioceno experimentaron un aumento considerable de talla y una diver-
sificacion importante. Esta diversificacion se desarrollé como adaptacion a los tipos de hébitat de Nortea-
mérica durante el Mioceno tardio y Plioceno, constituidos por grandes extensiones de sabanas y prados
abiertos poblados por grandes manadas de ungulados. Esta sequnda radiacién termina hacia el Plioceno
en Norteamérica con la especie Borophagus.

La Gltima y mas importante radiacion fue protagonizada por la subfamilia Caninae, la cual se disper-
sa por primera vez hacia otros continentes, alcanzando Eurasia, Africa y Sudamérica. Una especie del tama-
fio de un coyote, Eucyon davisi, cruzo por Beringia hacia Eurasia, donde Caninae experimentd la mayor
diversificacion de su historia evolutiva, dando lugar a los tipicos canidos modernos como lobos, cuones y
chacales. Durante el Villafranquiense ya se encuentran varias especies del linaje del lobo (Canis), zorros
(Vulpes) y perros mapache (Nyctereutes). Contemporaneamente aparecen en Norteamérica especies rela-
cionadas con el actual coyote (Canis lepophagus).

Una vez que abandonaron el continente americano, el centro de radiacion de los canidos modernos se
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localizd en Asia. Lobos, cuones y zorros cruzaron de nuevo Beringia e invadieron Norteamérica a principios
del Pleistoceno, periodo en el cual alcanzan por primera vez Sudamérica.

En la actualidad la familia Canidae agrupa un total de 16 géneros y 36 especies que habitan de forma
natural en todos los continentes exceptuando Australia y otros territorios insulares (Nowak, 1999).

Los representantes actuales de la familia Canidae suelen dividirse en dos grandes grupos: el “linaje del
lobo” (tribu Canini Fischer de Waldheim, 1817) que incluye los géneros Canis, Lycaon, Cuon, Speothos,
Atelocynus, Nyctereutes, Cerdocyon, Chrysocyon, Lycalopex y Pseudalopex; y el "linaje del zorro” (tribu
Vulpini Hemprich y Ehrenberg, 1832) incluyendo géneros como Vulpes, Urocyon, y Otocyon. Sin embargo,
los resultados de los analisis moleculares reflejan la separacion de tres grandes grupos diferentes, inter-
pretados como lineas monofiléticas distintas desde el origen de los canidos recientes, denominados “lina-
je del lobo" en el que se incluyen los géneros Canis, Lycaon'y Speothos, “linaje de los canidos sudameri-
canos”, con los géneros Chrysocyon, Dusicyony Cerdocyon, y “linaje del zorro”, con Vulpes, Alopexy Fen-
necus (Wayne et al., 1989). Los géneros Speothos, Urocyon, Otocyony Nyctereutes representarian linajes
independientes.

En el yacimiento de Fonelas P-1 se encuentran registradas cuatro especies de canidos, entre las que se
reconoce un representante de la tribu Vulpini (Vulpes) y tres especies de Canini incluidas en el género
Canis. El nimero total de fésiles de canidos registrados durante las campafias de 2001y 2002 es de 47,
entre los cuales se ha identificado Unicamente un elemento perteneciente al género Vulpesy 46 al géne-
ro Canis. Estas cifras constituyen un 7,9% del total de fosiles identificables recuperados y un 56% de los
carnivoros representados en el yacimiento (Garrido, 2006).

Género Vulpes Frisch, 1775

El género Vulpes agrupa un conjunto de canidos de pequefio tamafio denominados comdnmente
Zorros 0 raposos y representados en la actualidad por numerosas especies distribuidas practicamente por
todo el planeta, habitando Eurasia, América y Africa.

Los representantes actuales de Vulpes se caracterizan por presentar un cuerpo alargado y bajo, extre-
midades relativamente cortas, un hocico largo y estrecho, orejas anchas y puntiagudas y una cola muy
poblada que representa, al menos, la mitad de la longitud de la cabeza y el cuerpo. El peso corporal osci-
la entre 1,5y 14 kilogramos (Nowak, 1999). Todas las especies son muy oportunistas, utilizando una gran
variedad de técnicas de caza. Las diferencias en la alimentacidn de cada una de las especies estan sujetas
a la disponibilidad de presas en cada territorio, pudiendo dar caza desde pequefios artiodactilos, lago-
morfos, roedores, aves o incluso peces, hasta todo tipo de invertebrados. En determinadas estaciones la
fruta puede llegar a formar una parte importante de su dieta. Los zorros son de habitos solitarios, aunque
en ocasiones pueden forman grupos compuestos por un macho y varias hembras (McDonald, 1999). Los
limites territoriales, delimitados por excrementos y marcas odoriferas, oscilan en la especie tipo (Vulpes vul-
pes) entre 1y 10 Km2.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica
El género Vulpes aparece en Eurasia a mediados del Villafranquiense, durante el Plioceno. Desde

entonces, el zorro se encuentra abundantemente representado en yacimientos cuaternarios. Los primeros
testimonios de registro fésil de Vulpes en Africa proceden del Pleistoceno inferior (Savage, 1978). Este
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género ha alcanzando un gran éxito evolutivo en la actualidad, estando representado por una decena de
especies, con una distribucion geografica practicamente cosmopolita.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los representantes del género Vulpes presentan, en general, un tamafio pequefio, menor que aquellos
pertenecientes al género Canis. Tanto el neurocraneo como la regién maxilo-facial son alargados y estre-
chos; la constriccion postorbitaria, situada inmediatamente tras el proceso zigomatico del frontal, se
encuentra muy marcada y los parietales presentan un perfil fuertemente convexo (Fig. 5). Uno de los carac-
teres anatémicos tipicamente diagnostico de este género es la presencia de un “surco vulpino” en el pro-
ceso zigomatico del frontal. En cuanto a la denticién, esta formada por elementos pequefios y estrechos,
de cUspides elevadas y muy cortantes. La férmula dentaria en Vulpeses 3/3 1, 1/1 C, 4/4 P, 2/3 M. Los cani-
nos son muy graciles y agudos; P2 y P3 no poseen clspide accesoria posterior (c.a.p.); el protocono de P*
se encuentra muy desarrollado y bien individualizado del paracono; las tuberculosas muestran un cingulo
labial muy grueso y la torsién distal de ambos molares es, en general, muy débil o nula. En la denticién
inferior P, y P, presentan trazas de c.a.p. y el protocénido de P, alcanza la misma altura que el paraconi-
do de M,. La carnicera inferior muestra un metaconido bien desarrollado e individualizado del protoconi-
do. En ocasiones aparece un metastilido entre el entoconido y el metaconido (Crégut-Bonnoure, 1996b).

Figura 5. Craneo de zorro rojo actual, Vulpes vulpes.

Especies actuales y fosiles

En la actualidad se reconocen una decena de especies del género Vulpes, con distribucion euroasiati-
ca (Vulpes corsac, Vulpes ferrilata, Vulpes cana, Vulpes bengalensis), americana (Vulpes velox y Vulpes
macrotis) y africana (Vulpes rueppelii, Vulpes pallida'y Vulpes chama). El actual zorro rojo Vulpes vulpes
ocupa la mayor parte de Eurasia, Norteamérica y el norte de Africa (Nowak, 1999), representando el car-
nivoro actual mas adaptable y ampliamente distribuido (McDonald, 1999).

Durante el Nedgeno-Cuaternario se registran en Europa las siguientes especies del género Vulpes:

— Vulpes alopecoides (Forsyth-Major, 1877).- Se trata de un zorro de pequefia talla registrado en yaci-

mientos del Plioceno superior y Pleistoceno inferior, tales como Villarroya, Saint Vallier, Dafnero, Pirro
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Nord, Apollonia-1y varias localidades del Valdarno superior, entre otros. Asimismo, esta especie ha
sido reconocida entre la asociacién faunistica de Fonelas P-1 (Garrido, 2008a).

— Vulpes praeglacialis Kormos, 1932.- Representa un pequefio zorro, de dimensiones ligeramente
mayores que la especie precedente y posiblemente emparentado con el actual zorro artico (Alopex
lagopus). Se encuentra presente en yacimientos del Pleistoceno inferior-medio tales como Venta
Micena, Beftia 2, Quibas, Stranska-Skala, Le Vallonet, Gombaszog, Cullar de Baza, Petralona, Mon-
toussé 4, Atapuerca TD 6, L'Escale y L'Arago.

— Vulpes praecorsac Kormos, 1932.- Zorro de menor tamafio que los anteriores, considerado el ances-
tro del actual zorro corsac de las estepas asiaticas, Vulpes corsac. Su registro fésil se encuentra pre-
sente en localidades como Villany, Episcopia, Nagyharsanyhegy, Gundersheim, Deutsch Altenburg y
Volaks.

— Vulpes vulpes Linnaeus, 1758.- Los representantes fosiles del zorro rojo (Vulpes vulpes jansoni,
entre otros) presentan una talla ligeramente menor y proporciones mas graciles que las poblaciones
actuales. Se encuentra presente en numerosos yacimientos europeos del Pleistoceno medio y supe-
rior.

Origen y relaciones filogenéticas

El origen del género Vulpes permanece por el momento incierto. Una especie similar a Vulpes alope-
coides descrita en el Villafranquiense de China ha sido propuesta como posible ancestro de los represen-
tantes posteriores del género (Kurtén, 1968). Estos vulpinos podrian a su vez descender del taxén ameri-
cano Eucyon davisi, en ocasiones determinado como Vulpes davisi (Kurtén y Anderson, 1980), el cual
habria migrado hacia el Viejo Mundo durante el Plioceno. Ciertos autores plantean, sin embargo, la exis-
tencia de un tronco comdn para los géneros Nyctereutesy Vulpes (Martin, 1971). Por el contrario, existen
opiniones que defienden que la especie descrita por Martin (1973) en el Plioceno inferior de Saint Estéve,
Canis adoxus, perteneceria al género Vulpes, constituyendo asi el vulpino mas antiguo conocido (Pons-
Moya y Crusafont, 1978a), aunque también este Gltimo taxon ha sido posteriormente atribuido al géne-
ro Eucyon (Rook, 1993). Tedford y Qiu (1996) rechazan la relacién entre el canido de St. Estéve tanto con
el género Eucyon como con los vulpinos. Recientemente “Canis” adoxus se ha relacionado con el nuevo
género descrito en el Plioceno de Mongolia Nurocyon (Sotnikova, 2006). Por tanto, a dia de hoy no se
conoce con certeza cual fue el origen del género. Por otra parte, los analisis moleculares parecen indicar
que el “linaje del zorro” se origind hacia el Mioceno medio, y no es hasta principios del Plioceno cuando
se escinden del tronco basal de este linaje las primeras especies del género Vulpes (Wayne et al., 1989).

En Eurasia, la especie mas antigua conocida del género es Vulpes alopecoides, la cual ha sido pro-
puesta como ancestro de los representantes actuales de los géneros Vulpesy Alopex (Villalta, 1952; Kur-
tén, 1968). Aun asi, las relaciones filogenéticas distan mucho de estar esclarecidas. En la mayoria de los
trabajos V. alopecoides es propuesto como ancestro del zorro rojo V. vulpes, mientras que V. praeglacia-
lis lo seria del zorro artico A. lagopus (Kormos, 1932; Viret, 1954; Kurtén y Anderson, 1980). Otros auto-
res, sin embargo, defienden la existencia de una mayor proximidad entre V. alopecoides y el actual zorro
corsac Vulpes corsac (Stehlin y Dubois, 1933). De hecho, las relaciones entre las especies actuales son
todavia confusas, ya que ciertos autores consideran Vulpes como subgénero de Canis (Van Gelder, 1978)
0 no reconocen el género Alopex e incluyen al zorro artico en Vulpes (Geffen et al., 1992). Vulpes alope-
coides ha sido ademas propuesto como ancestro de Vulpes praeglacialis (Bonifay, 1971), e incluso podria
representar para algunos autores un sinénimo del mismo (Kurtén, 1968).
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Género Canis Linnaeus, 1758

El género Canis agrupa a aquellos canidos modernos de tamafio mediano o grande representados de
forma natural en la actualidad por lobos, coyotes y chacales. Estos se caracterizan por presentar un cuer-
po alto, extremidades largas y una cola cilindrica bastante poblada. En el craneo se observa una fuerte
cresta sagital y un hocico en general més corto que los canidos vulpinos (a excepcion de Canis simensis).
El sentido del olfato se encuentra extremadamente desarrollado, pudiendo detectar olores, en el caso del
lobo (Canis lupus), a una distancia de hasta 2,4 Km. Los lobos son los canidos de mayor tamafio, con un
peso muy variable (10-80 kilogramos). Cazan normalmente presas de gran talla como ciervos, gamos, cor-
z0s, alces, caribues, bisontes, cabras monteses o bueyes almizcleros. Por el contrario, coyotes y chacales son
mas pequefios y oportunistas, concentrandose en dar caza a vertebrados de tamafio mediano y pequefio
como antilopes, lagomorfos, aves y roedores, aunque también se nutren de huevos, reptiles, peces, insec-
tos e incluso fruta. Los lobos son animales sociales, ya que forman manadas jerarquizadas centradas en
una pareja dominante, mientras los coyotes pueden ser solitarios o formar pequefios grupos y los chaca-
les suelen vivir en parejas con su camada. En general, los canidos incluidos en este género son de habitos
fundamentalmente nocturnos o crepusculares y los limites territoriales varian mucho de una especie a otra.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El registro fosil de los canidos modernos pertenecientes al género Canis abarca un intervalo cronolé-
gico de unos 4 Ma. Durante este amplio periodo de tiempo, que comprende desde el Plioceno inferior
hasta la actualidad, diversas especies han formado parte de las paleocomunidades de todo el planeta,
exceptuando el continente antartico y, hasta hace relativamente poco tiempo, Australia.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los representantes del género Canis se caracterizan por mostrar una serie de patrones anatémicos muy
homogeéneos, con craneos alargados provistos de una fuerte cresta sagital, region maxilofacial alargada,
suave constriccion postorbital, arcos zigomaticos fuertemente proyectados hacia los laterales del craneo y
parietales globosos (Fig. 6), cuya anchura supera levemente aquella que alcanzan los procesos zigomaticos
del frontal (Crégut-Bonnoure, 1996b). La formula dentaria del género Canises 3/3 1, 1/1 C, 4/4 P, 2/3 M.

En cuanto a la denticion superior, el género Canis muestra incisivos que aumentan de tamafio hacia
los laterales, esto es I> > 12> 1", En I" e |2 se observan dos pequefios denticulos, uno medial pequefio y
préximo a la cara oclusal y otro lateral de mayor tamafio y mas alejado de la cara oclusal del diente. I? es
caniniforme, y no presenta denticulo lateral alguno. Los caninos se encuentran muy desarrollados, con una
corona muy puntiaguda de contorno oclusal ovalado. Los premolares estan comprimidos labio-lingual-
mente, con P!, P2y P3 provistos de un protocono desplazado hacia el margen mesial del diente. En P2y P3
generalmente se observa una clspide accesoria posterior. La carnicera superior presenta un paracono y un
metacono muy desarrollados y un protocono que forma una clspide mesio-lingual pequefia y baja. Los
molares superiores muestran un contorno subtriangular, se encuentran curvados hacia la regién distal y
presentan una distribucion de clspides similar al patron tribosfénico primitivo.

Los incisivos inferiores son similares a los superiores, excepto ,, que en este caso no es caniniforme,
sino que sigue el mismo patron morfologico que I, e I,, con denticulos laterales mas desarrollados que los
mediales. Los caninos inferiores, también de contorno oclusal ovalado, se encuentran a su vez muy des-
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arrollados y su recorrido sigue una curvatura ligeramente mas pronunciada que los caninos superiores. P,
es un diente pequefio y unicuspidado. El resto de premolares inferiores, comprimidos labio-lingualmente,
presentan un protoconido alto y un engrosamiento del cingulo distal. Ademas, en P,y P, suele aparecer
una c.a.p. entre el protocénido y el cingulo distal, aunque existen casos (por e]. Canis latrans) en los que
esta c.a.p. Unicamente se observa en P,. La carnicera inferior presenta un trigénido provisto de un proto-
cdnido alto muy prominente precedido de un paracénido a su vez muy desarrollado y un metacénido lin-
gual bajo y relativamente prominente, aunque poco individualizado del protocénido. En el talonido de M,
se observan dos pequefias cspides, un hipoconido labial y un entoconido lingual. M, presenta un con-
torno oclusal ovalado mesio-distalmente y esté provisto de un trigonido bicuspidado y un talénido con una
Unica cuspide. Por ultimo, M, es un diente sencillo, botoniforme, unicuspidado y uniradiculado.

Figura 6. Réplica del craneo de lobo actual, Canis lupus.

Especies actuales y fosiles

En la actualidad se reconocen 8 especies pertenecientes al género Canis (Nowak, 1999). Entre las 3
especies de chacales actuales, Canis mesomelas Schreber, 1775 o chacal de lomo negro se encuentra res-
tringido al continente africano, existiendo numerosas citas de su presencia en yacimientos del Plioceno
africano (Garrido, 2002); Canis adustus Sundevall, 1847 o chacal rayado, también africano, ha sido a su
vez citado en el Plioceno de este continente y Canis aureus Linnaeus, 1758 o chacal dorado, de distribu-
cién asidtica y norteafricana, cuyas poblaciones procedentes de Asia se unen a las de chacales africanos
(C. mesomelasy C. adustus) en el este de Africa en el dltimo medio millén de afios (Van Valkenburgh y
Wayne, 1994).

El lobo Canis lupus Linnaeus, 1758 se difunde por toda Eurasia durante el Pleistoceno superior. Actua-
lemente contintia habitando en gran parte de la region paleértica euroasiatica y en algunas zonas del norte
de Africa, Norteamérica y Méjico. El perro doméstico Canis familiaris Linnaeus, 1758 parece haber deriva-
do de Canis lupus hace unos 15.000 afios, siendo clasificado por la mayoria de los autores como una
subespecie del mismo: Canis lupus familiaris (Van Gelder, 1978).
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El coyote Canis latrans Say, 1823 aparece en Norteamérica durante el Pleistoceno inferior, aunque sus
fosiles no son realmente abundantes hasta bien entrado el Pleistoceno medio. Actualmente ocupa gran-
des extensiones del continente americano, desde Alaska hasta Panama.

La especie etiope Canis simensis Riippell, 1840, en ocasiones denominado chacal de Simien, lobo eti-
ope o caberd, del que no existen testimonios conocidos de registro fésil, parece estar mas cercanamente
emparentada con el lobo (Canis lupus) y con el coyote (Canis latrans) que con el resto de canidos africa-
nos (Gotelli et al., 1994; Sillero-Zubiri y Gotelli, 1994), representando un relicto de una poblacién ances-
tral de lobos que se disperso por el Norte de Africa desde Eurasia. No obstante, siguen existiendo opinio-
nes que lo relacionan con el linaje de los chacales (Rook y Azzaroli-Puccetti, 1996). Esta especie habita
Unicamente en las montafias de Etiopia, estando fuertemente amenazado por la extincion debido, entre
otras cosas, al riesgo de hibridacion con perros domésticos.

Por ultimo, el denominado lobo rojo Canis rufus Audubon y Bachman, 1851 habia sido considerado
desde antafio como un relicto de la especie pliocena Canis priscolatrans. No obstante, segun recientes ana-
lisis genéticos este taxon procederfa de la hibridacion entre lobos y coyotes durante los dltimos 10.000
afios (Reich et al, 1999). Actualmente, el lobo rojo ocupa escasos territorios del sur de los Estados Unidos,
considerandose una especie amenazada en peligro de extincion.

La gran homogeneidad de caracteres morfoldgicos existente en este grupo de animales no permite una
distincién clara entre algunas de las especies fésiles del género Canis, observadose una disparidad de cri-
terios importante a la hora de clasificar los materiales. Entre las especies fosiles descritas del género Canis
se encuentran:

— Canis lepophagus Johnston, 1938. Se trata del representante de Canis s.s. mas antiguo conocido,

registrado en localidades de principios del Plioceno en Norteamérica.

— Canis priscolatrans Cope, 1899 (= Canis edwardi).- Especie de tamafio ligeramente mayor que el
actual coyote. Aparece en Norteamérica durante el limite Plioceno-Pleistoceno.

— Canis armbusteri Gidley, 1913.- Canido de gran tamafio, muy comun en el Pleistoceno medio de
Norteamérica, sustituido por Canis dirus a finales de este periodo.

— Canis dirus Leidy, 1858 (=Canis indianensis, Canis mississippiensis, Canis ayersi).- Especie de gran
tamafio y denticion extremadamente robusta que poblé Norteamérica durante el Pleistoceno supe-
rior, siendo muy abundante en yacimientos de este periodo.

— Canis cedazoensis Mooser y Dalquest, 1975.- Pequefio canido del Pleistoceno medio de Méjico.

— Canis chihliensis Zdanski, 1924.- Especie descrita en los depositos villafranquienses de Nihowan.
C. chihliensis ha sido propuesto como sinénimo de Canis etruscus (Torre, 1967), aunque para otros
autores se encontraria mas estrechamente relacionado con el grupo de Canis (Xenocyon) falconeri
(Rook, 1993). La subespecie Canis chihliensis palmidens Teilhard de Chardin y Piveteau, 1930, tam-
bién descrita en Nihowan, es identificada posteriormente como un representante asiatico de la espe-
cie europea Canis arnensis (Rook, 1993), mientras Torre (1967) proponia a su vez su sinonimia con
C. etruscus. Por el contrario, la subespecie Canis chihliensis minor Teilhard de Chardin y Piveteau,
1930, también procedente del Plioceno superior de Nihowan y considerada por Torre (1967) como
un sinénimo de Canis arnensis, ha sido finalmente incluida en el género Eucyon (Rook, 1993; Spas-
sov y Rook, 2006), conformando la especie Eucyon minor.

— Canis cautleyi Bose, 1879.- Taxon procedente del Villafranquiense superior de Siwaliks. Se encuen-
tra mayoritariamente aceptado que representa un sinénimo reciente de C. etruscus (Torre, 1967;
Rook, 1993).

— Canis etruscus Forsyth-Major, 1877.- Canido de talla media bien representado en el Plioceno supe-
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rior y Pleistoceno inferior de Italia, siendo su registro mas esporadico en otros paises. Bonifay (1971)
identifica esta especie en el yacimiento de L'Escale, concluyendo que C. etruscus persiste hasta el
Pleistoceno medio. Ciertos autores han sequido la opinién de Bonifay, citando la presencia de C.
etruscus en depdsitos post-villafranquienses (Morales y Soria, 1979; Pons-Moya, 1987), e incluso le
han afiadido un valor estratigrafico diferenciando entre Canis etruscus etruscus y Canis etruscus
mosbachensis (Pons-Moya, 1987; Agusti et al, 1987). Torre (1974) por el contrario sostiene que el
canido de L'Escale guarda més parecido con las formas lupescas actuales que con los canidos villa-
franquienses, opinion mantenida a su vez por Sotnikova (2001). De hecho, Rook (1993) identifica el
material de L'Escale como Canis aff. arnensis, probablemente un sinénimo de Canis mosbachensis
(Garcia y Arsuaga, 1999). En nuestra opinion, Canis etruscus habité durante el Plioceno superior y
el transito Plio-Pleistoceno, siendo reemplazado durante el Pleistoceno inferior por la linea C. arnen-
sis-C. mosbachensis. La especie C. etruscus aparece bien representada en el yacimiento de Fonelas
P-1 (Garrido, 2008a), coexistiendo con una nueva especie del género de menor tamafio (Garrido y
Arribas, 2008a).

Canis kuruksaensis Sotnikova, 1989.- Canido de pequefio tamafio descrito en el yacimiento de
Kuruksay, en la Republica de Tayikistan. De pertenecer realmente al género Canis, esta especie evi-
denciaria la migracion de este grupo de canidos modernos hacia Europa y Africa hace unos 2,5 Ma.
Sin embargo, recientemente esta especie ha sido relacionada con el género Eucyon (Spassov y Rook,
2006).

“Canis senezensis” Martin, 1973.- Especie descrita en el yacimiento francés de Senéze. Los Unicos
elementos registrados en este yacimiento (dos hemimaxilares pertenecientes probablemente al
mismo individuo) no presentan diferencias anatémicas ni métricas con la especie C. arnensis, por lo
que constituye un sinénimo reciente de la misma (Garrido, 2002, 2006; Garrido y Arribas, 2008a).

Canis arnensis Del Campana, 1913.- Se trata de un pequefio canido extinto anatémicamente afin
al actual coyote (Canis latrans), identificado en varias localidades del Pleistoceno inferior del Val-
darno superior (Tasso, Faella, Bucine) y Sainzelles, entre otras. “Canis senezensis” es, como se ha
comentado con anterioridad, sinénimo de C. arnensis, por lo que el registro mas antiguo de la espe-
cie C. arnensis se localiza en Senéze, dentro de la zona MNQ18, en una cronologia poco mas anti-
gua de los dos millones de afios. Por otra parte, Rook (1993) identifica un nuevo taxén al que nomi-
na provisionalmente Canis aff. arnensis, considerandolo una forma avanzada de los Ultimos Canis
arnensis del Villafranquiense europeo, ya que muestra ciertos caracteres derivados (Rook y Torre,
1996). Esta forma apareceria representada en numerosos yacimientos de la Europa mediterranea del
final del Villafranquiense y principios del Galeriense (Venta Micena, Pirro Nord, Le Vallonet, Cueva
Victoria, Huescar-1, Colle Curti, Cullar de Baza-1, L'Escale, Petralona) y en el yacimiento israeli de
Oubeidiyah. Garcia y Arsuaga (1999) plantean la sinonimia entre Canis aff. arnensis y Canis mos-
bachensis, opinién mantenida en este trabajo.

Canis accitanus Garrido y Arribas, 2008.- Este nuevo canido (Garrido y Arribas, 2008b), presente en
el Plioceno superior terminal (zona MNQ18) de Fonelas P-1, muestra una talla sustancialmente
menor que Canis arnensis, presentando una combinacién de caracteres comunes a dicha especie
fosil junto con una serie de caracteres propios, nunca antes descritos en representantes de este
género, ademas de algunos caracteres afines a Vulpes no presentes en otras especies del género
Canis (C. etruscus, C. arnensis, C. lupus y C. latrans). Este nuevo canido comparte asimismo ciertos
caracteres con C. etruscus y C. lupus, diferentes en C. arnensis y C. latrans. Probablemente, esta
especie ibérica derive de poblaciones ancestrales de C. arnensis.
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— Canis apolloniensis Koufos y Kostopoulos, 1997.- Especie descrita en la localidad griega de Apo-
llonia-1, del Villafranquiense superior, y citada también en los yacimientos de Pirro Nord y Petralo-
na. Representa un canido de tamafio intermedio entre C. etruscusy C. arnensis. Probablemente C.
apolloniensis no posea identidad especifica propia y represente un sinénimo reciente de Canis mos-
bachensis.

— Canis mosbachensis Soergel, 1925.- El denominado vulgarmente /obo del Pleistoceno representa
un canido de talla media registrado en numerosos yacimientos del Pleistoceno inferior y medio euro-
peo, el cual aumentaria progresivamente de tamafio para dar lugar al lobo actual (C. fupus). Ciertos
autores consideran este taxén como una subespecie del lobo, denominandolo Canis lupus mosba-
chensis (Lumley et al., 1988). Otros, por el contrario, perciben una relacién mas estrecha con C.
etruscus, reconociendo la subespecie C. etruscus mosbachensis (Bonifay, 1971; Aqusti et al., 1987).
En nuestra opinion no existe relacion de descendencia directa entre C. etruscus'y C. mosbachensis,
ya que probablemente éste ltimo evoluciné a partir del linaje de C. arnensis. Tal como proponen
Garcia y Arsuaga (1999), los especimenes clasificados como Canis aff. arnensis del Pleistoceno infe-
rior y medio deberian ser finalmente incluidos en esta especie.

— Canis (Xenocyon) falconeri Forsyth-Major, 1877.- Canido hipercarnivoro de gran tamafio bien
representado en yacimientos italianos del final del Villafranquiense. En ocasiones este grupo de cani-
dos es citado bajo el género Xenocyon o incluso Lycaon (Martinez-Navarro y Rook, 2003). En la
Peninsula Ibérica Canis (Xenocyon) falconeri ha sido identificado hasta el momento en los yaci-
mientos de Cueva Victoria y Venta Micena (Pons-Moya, 1987), ejemplares que son clasificados por
Martinez-Navarro y Rook (2003) en la especie Lycaon lycaonoides. Canis cf. falconeri se encuentra
registrado en Fonelas P-1 (Garrido, 2008a).

— Canis (Xenocyon) lycaonoides (Kretzoi, 1938).- Especie descrita en Gombasek y citada posterior-
mente en varios yacimientos del Pleistoceno medio europeo (ver revision en Sotnikova, 2001).

— Canis (Xenocyon) antonii Zdansky, 1924.- Canido de gran tamafio que constituye el representante
asiatico de la especie europea Canis (Xenocyon) falconeri, habiendo sido identificada en yacimien-
tos del Plioceno superior y Pleistoceno inferior.

— Canis (Xenocyon) africanus Pohle 1928 (= “Canis atrox” Broom, 1939).- Se trata de un gran cani-
do probablemente emparentado con los actuales licaones, habiendo sido registrado en yacimientos
africanos del Plioceno superior y Pleistoceno inferior. Martinez-Navarro y Rook (2003) proponen la
inclusion de estos grandes canidos en el género Lycaon. Por el contrario, otros autores consideran
que estos grandes canidos se encuentran mas estrechamente emparentados con el lobo que con el
licadn (Ewer, 1955b; Turner, 1986, 1992a).

Origen y relaciones filogenéticas

Es dificil precisar cual es el primer registro conocido del género Canis, ya que existen numerosas citas

dudosas en yacimientos del Mioceno y Plioceno inferior que han desencadenado opiniones muy dispares
respecto a su atribucion genérica. La cita més antigua corresponde a la especie “Canis” cipio, descrita por
Crusafont (1950) en el Turoliense de la Peninsula Ibérica, taxdn que parece estar relacionado con “Canis”
michauxi Martin, 1973 del Plioceno de Perpignan (Torre, 1979). Ambas formas presentan caracteres muy
primitivos y a su vez difieren netamente del género Eucyon, por lo que hasta que sea esclarecida su pro-
blematica taxondmica, seran incluidos con ciertas dudas en el género Canis. También en depdsitos de fina-
les del Mioceno, Morales (1981) identifica Canis sp. en el yacimiento de Venta del Moro, ejemplares que
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posteriormente han sido determinados como Eucyon monticinensis (Rook, 1992). En este mismo género
se han incluido finalmente las especies Eucyon davisi, Eucyon minor o Eucyon odessanus, clasificados en
algin momento en el género Canis.

Algo similar ocurre con los registros africanos, ya que los materiales mas antiguos procedentes del Plio-
ceno y Plio-Pleistoceno han sido asignados a “Canis” brevirostris, especie que Rook (1993) atribuye al
género Eucyon. Recientemente Werdelin y Lewis (2000) describen una especie de canido en el yacimien-
to plioceno de South Turkwel (Canis sp. 1) que, de confirmarse su clasificacion, representaria el testimo-
nio africano mas antiguo conocido del género.

Por tanto, aunque probablemente el género Canis aparecié durante el Mioceno, no es hasta el Plioce-
no inferior cuando es posible confirmar su presencia, siendo en la Formacién Mazegu, dentro de la Cuen-
ca de Yushe en China, donde se registran los fosiles euroasiaticos mas antiguos conocidos asignables al
género Canis, en depositos de unos 3,4 Ma (Flynn et al., 1991). Esta forma presenta caracteristicas ana-
tomicas afines a la especie europea del Villafranquiense superior, Canis etruscus (Tedford et al. 1991).

Las relaciones filogenéticas de los canidos modernos han sido objeto de numerosas y variadas inter-
pretaciones en funcién de los hallazgos paleontoldgicos incluidos en las revisiones taxonémicas realizadas
y de la clasificacion de los mismos.

En cuanto a las relaciones de los canidos actuales, éstas han sido ampliamente discutidas. Segun el
anélisis molecular de Wayne et al. (1989), tanto el linaje del lobo como el linaje de los canidos sudameri-
canos se escindirian del resto de los canidos hace unos 9 Ma. Las especies Canis lupus, Canis latrans y
Lycaon pictus divergirian juntos de un tronco ancestral hace unos 3 Ma.

El representante mas antiguo conocido del género, C. lepophagus, fue en un principio relacionado con
el actual coyote, C. latrans (Kurtén, 1974). Mas tarde, Kurtén y Anderson (1980) también relacionan este
canido americano con la especie europea C. arnensis, argumentando que probablemente representen
extremos de una Unica poblacion de distribucion holartica originada en Norteamérica. C. arnensis ha sido
considerado por algunos autores como el antepasado del lobo del Pleistoceno (Soergel, 1928; Thenius,
1954; Kurtén y Poulianos, 1977; De Beaumont, 1979, 1980), aunque también ha sido relacionado con el
linaje del chacal (Torre, 1967; Kurtén, 1968), o con el linaje del coyote (Kurtén, 1974; Torre, 1979; Sotni-
kova, 2001).

Rook y Torre (1996) no excluyen la posibilidad de que en la transicion Pleistoceno inferior-Pleistoceno
medio existieran en Eurasia dos linajes diferentes. Por un lado Canis arnensis (forma primitiva) y Canis aff.
arnensis (forma avanzada) poblarian regiones mediterraneas, y por otro la linea Canis etruscus-Canis mos-
bachensis habitarian areas del centro y norte de Eurasia. Por el contrario, Garcia y Arsuaga (1999) plante-
an la sinonimia entre Canis aff. arnensisy Canis mosbachensis, constituyendo asi una Unica especie que
poblaria Europa desde los inicios del Pleistoceno. En nuestra opinién, C. etruscus no guarda relacion algu-
na con C. mosbachensis o C. lupus, habiéndose extinguido a inicios del Cuaternario, siendo remplazado
por la linea C. arnensis-C. mosbachensis.

La especie C. priscolatrans representaria un estadio evolutivo intermedio entre C. lepophagus y C.
latrans-C.arnensis. Rook (1993) relaciona la especie C. priscolatrans con el actual lobo rojo (C. rufus), al
cual asume como descendiente. Esta hipotesis, propuesta previamente por Nowak (1979), parece ser
actualmente rechazada ya que los analisis moleculares indican que la especie C. rufus representa un hibri-
do relativamente reciente entre lobos y coyotes (Reich et al, 1999).

Canis mosbachensis ha sido considerado desde hace décadas el antepasado del lobo actual (Thenius,
1954; Kurtén, 1968, Torre, 1974). Durante afios ha estado generalmente aceptado que C. etruscus evolu-
cion6 hacia una forma de menor tamafio, C. mosbachensis, para después aumentar de talla y dar lugar al
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verdadero lobo, C. lupus, durante el Pleistoceno medio (Torre, 1967, 1974, 1979; Kurtén, 1968; Martin,
1973; Sotnikova, 1989; Argant, 1991; Rook y Torre, 1996). En este trabajo no se reconoce una relacion de
descenencia entre C. etruscus'y C. lupus, tal como se ha comentado anteriormente, ya que se acepta una
linea C. arnensis - C. mosbachensis - C. lupus totalmente independiente de C. etruscus. En cuanto a C.
simensis, Gotelli et al. (1994) consideran que representa un relicto de una poblacion ancestral de lobos
que se dispersd por el norte de Africa desde Furasia.

Por otra parte, C. armbusteri ha sido relacionado filogenéticamente con la especie europea C. falco-
neri (Kurtén, 1967, Kurtén y Anderson, 1980; Berta, 1988). Esta Ultima especie presenta caracteres mor-
foldgicos afines a C. (X.) antoniiy C. (X.) africanus. Torre et al. (1992) diferencia entre la forma europea
del Villafranquiense, Canis (Xenocyon) falconeri, y las formas del Pleistoceno medio, nominadas Canis
(Xenocyon) lycaonoides. Pons-Moya (1987) sugiere a su vez la sinonimia de estas dos ultimas especies,
dandole prioridad a Canis (Xenocyon) falconeri. Esta sinonimia propuesta por Pons-Moya no ha tenido
apenas aceptacion posterior (Rook, 1993, 1994). Recientemente, Martinez-Navarro y Rook (2003) reclasi-
fican los materiales procedentes del Valdarno superior como Lycaon falconeri, junto con aquellos proce-
dentes del continente asitico atribuidos previamente a Canis (Xenocyon) antonii. Sin embargo, los fésiles
procedentes del Pleistoceno inferior de Venta Micena, Cueva Victoria, Pirro Nord y Colle Curti son identifi-
cados por estos autores como Lycaon lycaonoides, junto con los materiales de varios yacimientos euroa-
siaticos y africanos del Pleistoceno inferior final y medio, previamente atribuidos a Canis (Xenocyon) lycao-
noides, Canis (Xenocyon) africanus o Xenocyon sp. Se creen necesarios estudios mas profundos sobre las
relaciones filogenéticas de Canis falconeri, ya que las semejanzas que presenta el esqueleto postcraneal
con la especie actual Lycaon pictus no se ven respaldadas por la anatomia dentaria, la cual es extrema-
damente mas afin al género Canis.

FAMILIA HYAENIDAE Gray, 1821
Generalidades

La familia Hyaenidae pertenece al suborden Feliformia Kretzoi, 1945, en donde a su vez se incluyen las
familias extintas Viverravidae y Nimravidae, y las actuales Felidae, Viverridae y Herpestidae. Actualmente se
acepta una division de los hiénidos en cuatro subfamilias, dos de ellas extintas, Ictitheriinae y Percrocuti-
nae, y otras dos con representantes actuales, Hyaeninae y Protelinae (McKenna y Bell, 1997).

Los representantes de Hyaenidae se caracterizan por presentar un craneo de perfil convexo, con cres-
tas sagital y occipital bien desarrolladas, region occipital en forma de tridngulo isésceles y protuberancia
occipital externa muy prominente. Ademas, presentan una region maxilofacial ancha, apéfisis zigomaticas
del frontal bien desarrolladas, parietales abombados, apdfisis yugular puntiaguda que sobrepasa la base
de los cdndilos occipitales, apdfisis pterigoidea alargada y bullas timpénicas unicameradas. La mandibula
se caracteriza por presentar una apofisis angular muy desarrollada, una fosa masetérica profunda y una
apofisis coronoides curvada hacia la regién posterior.

En cuanto a la denticion, las formas més primitivas presentan elementos dentarios “tipo vivérrido”,
observandose en las formas més avanzadas una tendencia a la reduccién progresiva de la serie molar
(pierden M, y reducen M') y un robustecimiento de la serie premolar como adaptacion para romper hue-
s0s. En estas Ultimas formas, P es un diente largo con un protocono muy desarrollado. El resto de pre-
molares son muy robustos, con denticulos principales altos y de forma cénica. M, presenta un trigonido

103



Guiomar Garrido y Alfonso Arribas

estrecho, en ocasiones provisto de metacénido lingual, y un talénido corto. Entre las especies actuales, Pro-
teles presenta una denticion muy simple y vestigial debido a unos habitos alimenticios a base de termitas,
mientras los géneros Hyaenay Crocuta muestran una denticion mas adaptada a romper huesos, con una
formula dentaria 3/3 1, 1/1 C, 4/3 P, 0-1/1 M. El primer molar superior puede faltar en el género Crocuta,
ausencia que parece estar relacionada con la desaparicion del metacénido en M, .

El esqueleto postcraneal de los hiénidos recuerda vagamente al de la familia Canidae (Fig. 7). El hime-
ro muestra una didfisis robusta, una tuberosidad deltoidea bien marcada y un gran foramen supratrocle-
ar, aunque no presenta fosa supracondilar. En el fémur se distingue un trocanter mayor redondeado que
nunca sobrepasa el plano proximal de la cabeza femoral. En la tibia, la cresta tibial se prolonga sobre la
diafisis hacia la region distal y la epifisis distal muestra unos maléolos medial y lateral que alcanzan apro-
ximadamente el mismo nivel distal. Las hienas no presentan béaculo. Las garras no son retréctiles y la loco-
mocion es completamente digitigrada (Morales y Soria, 1990; Crégut-Bonnoure, 1996¢).

Figura 7. Esqueleto y contorno de la hiena manchada actual Crocuta crocuta.
Tomado de C. Beauval y M. Coutureau (2004) (http://www.archeozoo.org/fr.).

Los origenes evolutivos de esta familia son, de momento, bastante oscuros. Aunque la gran mayoria
de autores aceptan que los primeros representantes evolucionaron a partir de vivérridos o herpéstidos pri-
mitivos durante el Oligoceno (Hunt, 1987), cabria también la posibilidad de que hubieran evolucionado
independientemente del resto de familias de carnivoros (Hunt, 1991). No obstante, parecen existir estre-
chas relaciones filogenéticas entre las familias Hyaenidae y Felidae, las cuales habrian derivado de un
ancestro vivérrido a principios del Mioceno (Martin, 1989). Durante finales del Plioceno y comienzos del
Pleistoceno, la familia Hyaenidae alcanza un gran éxito evolutivo, apareciendo numerosas especies en
Eurasia, donde esta familia es considerada la més abundante en el registro fosil de los mamiferos carni-
voros, tanto en nimero de especimenes registrados, como en nimero de especies fosiles descritas (Wer-
delin y Solounias, 1991).
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En Europa se encuentran hiénidos desde el Mioceno hasta el Pleistoceno superior. En el continente
americano los Unicos hiénidos registrados aparecen durante el Plioceno y el Pleistoceno inferior de Norte-
américa, estando representados por la hiena corredora Chasmaporthetes (Berta, 1981).

En la actualidad, la familia Hyaenidae se encuentra representada por tres géneros y cuatro especies:
Hyaena hyaena (hiena rayada), Hyaena brunnea (hiena parda), Crocuta crocuta (hiena manchada) y Pro-
teles cristatus (lobo de tierra). Todas ellas se encuentran restringidas al continente africano excepto H.
hyaena, la cual habita también en Oriente proximo, sur de Rusia, Pakistan e India (Nowak, 1999).

En el yacimiento de Fonelas P-1 esta familia se encuentra representada por 15 elementos que consti-
tuyen un 2,5% del total de fésiles identificables recuperados durante la campafias de excavacién de 2001
y 2002 y un 17,8% del total de los carnivoros registrados (Garrido, 2006).

Género Pachycrocuta Kretzoi, 1938

El género Pachycrocuta agrupa a un conjunto de hiénidos extintos que han sido objeto de diversas
controversias taxonémicas debido, entre otras cosas, a su parcial convergencia anatémica con los repre-
sentantes actuales del género Hyaena.

La etimologia de Pachycrocuta podria resultar algo confusa, ya que para algunos autores los repre-
sentantes Pliocenos y Pleistocenos de este género presentarian determinados caracteres morfolégicamen-
te mas afines al género Hyaena que a Crocuta, aunque segUn nuestras apreciaciones el patrén general en
la denticién parece relacionar mas estrechamente a Pachycrocuta con Crocuta, tal como sugirieron pre-
viamente Pilgrim (1932), Kretzoi (1938) o Viret (1954). El intento posterior de Qiu (1987) de trasladar los
representantes de Pachycrocuta al género Pliohyaena parece no haber tenido suficiente aceptacion en pos-
teriores trabajos.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El registro fosil de Pachycrocuta se encuentra restringido al Viejo Mundo, encontrandose en numero-
sos yacimientos de Eurasia y Africa en cronologias comprendidas entre el limite Mio-Plioceno y finales del
Pleistoceno inferior o principios del Pleistoceno medio.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los representantes del género Pachycrocuta estan caracterizados por presentar un craneo muy volu-
minoso, con makxilares altos. La formula dentaria es 3/3 I, 1/1 C, 4/3 P, 1/1 M. En cuanto a la denticion
superior P2 y P3 presentan un contorno oclusal ligeramente bilobulado, con un paracono reducido a un
pequefio engrosamiento del cingulo basal, mas grueso en P, y un pequefio denticulo tras el protocono.
En la mandibula la apofisis angular es corta y robusta. El margen superior del condilo mandibular se sitia
en un nivel por encima de la superficie oclusal de los elementos dentarios yugales. En P, y P, apenas se
observa paraconido, mientras que en P, esta clspide se encuentra desarrollada e individualizada. P, es
masivo y presenta un aspecto “crocutoide” al tener un diametro buco-lingual (DBL) muy grande en rela-
cién a su didmetro mesio-distal (DMD), mostrando asi una seccién subcuadrada en vista oclusal. La longi-
tud de P, es netamente menor que la longitud de M, y en este M, es posible observar un trigénido des-
provisto de metacdnido y un talénido corto con cUspides reducidas (Howell y Petter, 1980; Crégut-Bon-
noure, 1996¢; Arribas et al., 2003).
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Especies fosiles

Se incluye a continuacion una breve introduccion histérica del género Pachycrocuta, con objeto de evi-
tar posibles confusiones provocadas por una terminologia cambiante a lo largo de los Gltimos dos siglos:

Las hienas carrofieras del Plioceno y Pleistoceno del Viejo Mundo fueron incluidas de manera cam-
biante en los géneros Hyaenay Crocuta, hasta que en 1938 Kretzoi propone una nueva terminologia, uti-
lizando el género Pachycrocuta para las especies clasificadas anteriormente como Hyaena sinensisy Hyae-
na brevirostris, y el género Pliocrocuta para aquellos ejemplares clasificados previamente como Hyaena
perrieri.

En el continente europeo Croizet y Jobert distinguen en 1828 dos especies de hienas entre los fésiles
pliocenos de Etouaires, clasificdndolas como Hyaena arvernensis y Hyaena perrieri. Unos afios mas tarde
Depéret (1890) describe la hiena rusciniense de Serrat d’en Vaquer en el Rousillon francés, creando para
este ejemplar una nueva variedad o subespecie a la que denomina Hyaena arvernensis “raza" pyrenaica.
En 1954 Viret revisa los fosiles de Etouaires e identifica en este yacimiento una Unica especie de hiena a
la cual renombra, debido a su afinidad con la hiena manchada actual, como Crocuta perrieri, presente tam-
bién en el yacimiento de Saint Vallier. Viret reconoce a su vez las diferencias existentes entre el material
que Croizet y Jobert habian atribuido a H. arvernensis y el material descrito por Depéret como H. arver-
nensis pyrenaica, dandole a esta Ultima el nombre de Hyaena donnezani. Por antigiiedad, Hyaena pyre-
naica tendria validez sobre la especie propuesta por Viret, H. donnezani, por lo que actualmente es clasi-
ficada como Pachycrocuta pyrenaica.

En posteriores trabajos no se reconoce el género Pliocrocuta propuesto por Kretzoi para Crocuta
perrieri, atribuyendo la forma de Saint Vallier a la especie Pachycrocuta perrieri (Howell y Petter, 1980; Fic-
carelli'y Torre, 1970). Sin embargo, ciertos autores distinguen entre los géneros Pachycrocutay Pliocrocu-
ta, y no aceptan la validez de la especie P. pyrenaica, sinonimizando esta especie con Pliocrocuta perrieri
(Werdelin y Solounias, 1991).

En el continente asiatico, las especies Hyaena sinensis, Hyaena licentiy Hyaena bathygnatha son con-
sideradas representantes orientales de la especie europea Pachycrocuta brevirostris (Werdelin y Solounias,
1991; Werdelin, 1999).

En cuanto al continente africano, la especie Hyaena bellax es actualmente incluida en el género Pachy-
crocuta, habiendo sido relacionada con la especie euroasidtica P. brevirostris (Howell y Petter, 1980; Ran-
dall, 1981; Turner, 1987a, 1990a; Turner y Antdn, 1996; Werdelin y Solounias, 1991; Werdelin y Turner,
1996 a y b; Werdelin, 1999).

En este trabajo se adopta la terminologia empleada por Ficcarelli y Torre (1970), sequida también por
Howell y Petter (1980) y Crégut-Bonnoure (1996¢), en contra de la propuesta por Qiu (1987) o Werdelin
y Solounias (1991). Por tanto, se utiliza el género Pachycrocuta para designar a un grupo de hienas carro-
fieras del Plioceno y Pleistoceno de Eurasia, entre las cuales se distinguen las especies Pachycrocuta pyre-
naica, Pachycrocuta perrieriy Pachycrocuta brevirostris:

— Pachycrocuta pyrenaica (Depéret, 1890).- Constituye una especie que ha sido propuesta como el
ancestro de las hienas “crocutoides” europeas del Plio-Pleistoceno (Ficcarelli y Torre, 1970), y es
considerada el antepasado directo de la especie villafranquiense Pachycrocuta perrieri (Schiitt, 1971;
Howell y Petter, 1980). Ademas del registro de Serrat d’en Vaquer, esta especie se encuentra pre-
sente en el yacimiento soriano de Layna, material que fue atribuido en un primer momento a Hyae-
na donnezani (Crusafont y Aguirre, 1971). Adrover et al. (1976) también identifican H. pyrenaica
(=H. donnezani) en La Calera II, en cronologias Mio-Pliocenas. Alcala (1994) amplia el registro iden-
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tificando esta especie en el yacimiento de La Gloria 4. Para Howell y Petter (1980) los fosiles clasi-
ficados por latsko (1956) como Hyaena sivalensis procedentes del yacimiento pontiense de Odessa
Catacombs (Ucrania) podrian representar la mayor muestra conocida de P. pyrenaica. Sorprenden-
temente, Werdelin y Solounias (1991) consideran que esta especie representa un sinénimo reciente
de P. perrieri.

— Pachycrocuta perrieri (Croizet y Jobert, 1828).- Representa la hiena mas comun de las asociaciones
de grandes mamiferos del Plioceno superior de Europa y Asia Occidental, encontrandose fdsiles de
la misma en numerosos yacimientos. Su registro se inicia en el Villafranquiense inferior (Etouaires) y,
segun algunos autores que sinonimizaron erréneamente a Hyaena prisca con esta especie, persisti-
ria en Europa hasta el Pleistoceno medio (Werdelin y Solounias, 1991; Turner, 1992 a y b), aunque
su registro fidedigno finaliza en torno al limite Plioceno-Pleistoceno. Esta especie ha sido citada en
otras localidades como Perrier, Saint Vallier, Ardé, Le Coupet, Senéze y Blassac en Francia, varias loca-
lidades del Valdarno en Italia; Red Crag en Reino Unido; Tegelen en Holanda; Gundersheim, Erpfin-
ger Cave y Mauer en Alemania; Hajnacka en Eslovaquia; Gilazy y Kamisli en Turquia; Kuruksay en
Tayikistan y en la regién de Shanshi en China. Recientemente Geraads (1997) identifica una nueva
subespecie en el yacimiento marroqui de Ahl al Oughlam, Pachycrocuta perrieri latidens, que cons-
tituye la primera cita conocida de esta especie en el continente africano. Por dltimo, en la Peninsu-
la Ibérica ha sido citada la especie P. perrieri en los yacimientos de Villarroya (Soria, 1979), La Pue-
bla de Valverde (Kurtén y Crusafont, 1977) y con ciertas dudas en El Rincon-1 (Alberdi et al., 1997)
y en Las Higueruelas (Arribas y Anton, 1997). En 1952 Villalta identifica una nueva especie de hiena
entre los fosiles de Villarroya, denominandola Hyaena marini. Esta nueva especie, fundamentada en
una combinacién de caracteres anatomicos de dos especies de hienas diferentes, resultd posterior-
mente invalidada (Viret, 1954; Soria, 1979; Arribas y Bernad, 1994), ya que Villalta consideré un cra-
neo de Chasmaporthetes lunensis y una hemimandibula de Pachycrocuta perrieri como pertene-
cientes a un mismo taxon. P. perrieri precede en Europa a P. brevirostris, coexistiendo localmente
con ella hasta el Pleistoceno medio segun algunos autores (Howell y Petter, 1980), aunque para Kur-
tén y Poulianos (1981) estos hiénidos nunca llegarian a coexistir, consideracién que corrobora el
registro fosil ibérico (Arribas y Palmqyist, 2001).

— Pachycrocuta brevirostris (Aymard, 1846).- Especie descrita por primera vez en el yacimiento fran-
cés de Sainzelles y posteriormente citada en numerosas localidades europeas, tales como Olivola,
Forest Bed, Stissenborn, Mosbach, Gombaszog, Untermassfeld, Vallonet, Stranska Skéla, Gombasek,
Petralona, Incarcal, Cueva Victoria o Venta Micena, entre otras. Esta especie se encuentra a su vez
presente en el yacimiento de Fonelas P-1 (Arribas y Garrido, 2008b). En este trabajo se aceptan
como sinénimos de P. brevirostris los especimenes asiaticos determinados originalmente como
Pachycrocuta sinensis, por lo que esta especie se encontraria registrada también en Choukoutien,
Siwaliks, Java y Nihowan. Asimismo se acepta la especie Pachycrocuta bellax como sinénimo recien-
te de P. brevirostris, por lo que su registro se ampliaria a los yacimientos pliocenos africanos de
Makapansgat, Kromdraai A, Sterkfontein, Hadar y la cuenca de Turkana. El centro de origen de P.
brevirostris es desconocido por el momento, ya que los registros africanos y asiaticos mas antiguos
conocidos se remontan ambos hasta hace unos 3 Ma.

Origen y relaciones filogenéticas
El origen de Pachycrocuta parece remontarse hasta el Mioceno, habiendo evolucionado a partir del

linaje de Hyaenichtitherium (Howell y Petter, 1980). La especie descrita por Andrews (1918) en el Mioce-
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no de Grecia, Hyaena salonicae ha sido propuesta como ancestro del resto de representantes Pliocenos
del género Pachycrocuta (Ficcarelli y Torre, 1970).

Como se avanzd anteriormente, el registro fsil de la familia Hyaenidae ha sido ampliamente revisado
por varios autores (Ficcarelli y Torre, 1970; Galiano y Frailey, 1977; Howell y Petter, 1980; Kurtén y Werde-
lin, 1988; Werdelin y Solounias, 1991), existiendo numerosas interpretaciones divergentes sobre las rela-
ciones filogenéticas de los miembros que componen esta familia, probablemente heredadas de la gran
imprecision existente en la clasificacién taxonémica de estos registros. Debido a la abundancia de hipote-
sis filogenéticas, en este apartado se intenta dar una perspectiva histérica hasta conocer el estado actual
de la problemética, incluyendo las diferentes posibilidades propuestas por los autores estudiados.

En lo que respecta a la clasificacion de las hienas del Plio-Pleistoceno euroasiatico y sus relaciones con
las especies actuales, el género Pachycrocuta ha sido filogenéticamente relacionado tanto con el género
Hyaena como con el género Crocuta. Muy tempranamente Gaudry (1862-1867) sostiene la hipotesis de la
existencia de dos lineas evolutivas diferentes, por un lado se encontrarian H. hyaena, H. brunneay P. bre-
virostris, independientes del linaje de P. perrieriy C. crocuta. Sin embargo, Pilgrim (1932) relaciona las
especies P. perrieri y P. brevirostris con la actual hiena manchada, incluyendo los taxones fésiles en el
género Crocuta. Por el contrario, Thenius (1966) situa a las especies incluidas actualmente en el género
Pachycrocuta mas proximas a los representantes actuales del género Hyaena. Kurtén (1968) relaciona filo-
genéticamente P. perrieri con la especie actual H. brunnea, anticipando que podrian haber compartido un
ancestro comdn.

Para Ficcarelli y Torre (1970) la ubicacién sistematica de P. perrieri es incierta, ya que guarda seme-
janzas en sus relaciones métricas dentarias tanto con P. brevirostris como con los géneros actuales Hyae-
nay Crocuta. Aun asi, la carencia o presencia vestigial de metaconido en M, y el tamafio de este diente,
de media mayor que lo observado en H. hyaenay H. brunnea, sugiere una mayor relacion con P. brevi-
rostris que con el género Hyaena. A su vez, estos autores no reconocen una relacion préxima entre Pachy-
crocutay Crocuta, y apuntan a que los géneros Hyaenay Pachycrocuta podrian representar un dnico géne-
ro en base a sus semejanzas anatémicas y métricas, con lo cual tendrfan un Unico origen mioceno. Aun asi,
Ficcarelli y Torre (1970) optan por separar ambos taxones y proponen un ancestro para el género Hyaena
(Hyaenictitherium hyaenoides) y un origen independiente para Pachycrocuta a partir de la especie Hyaena
salonicae.

Galiano y Frailey (1977), siguiendo a Schlosser (1890), agrupan Pachycrocuta, H. brunneay Crocuta,
todas ellas separadas de H. hyaena.

Howell y Petter (1980) intentan una nueva aproximacion al problema, reconsiderando las relaciones
entre Hyaenay Pachycrocuta. Para ellos, la “linea crocutoide” del Plio-Pleistoceno de Eurasia debe ser
nombrada bajo el género Pachycrocuta, clasificacion que ya habian introducido Ficcarelli y Torre en 1970.
La especie rusciniense P. pyrenaica representaria el ancestro de la forma Villafranquiense P. perrieri, de la
cual habria derivado P. brevirostris, la Gltima especie conocida de este linaje. El hiénido caracteristico del
Plioceno superior, P. perrieri, presentaria una clara convergencia anatémica, aungue no una relacién filo-
genética, con la actual hiena parda H. brunnea.

Por Gltimo, para Turner (1986, 1987a, 1988, 1990a) y Turner y Antén (1996) no cabe duda de la estre-
cha relacion filogenética que guardarian los géneros Pachycrocutay Hyaena.

Género Hyaena Briinnich, 1771
El género Hyaena se incluye en la subfamilia Hyaeninae Gray, 1821 junto con el género actual Crocu-

ta'y numerosos géneros fosiles tales como Pachycrocuta y Chasmaporthetes, entre otros. Las especies
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actuales del género presentan un tamafio mediano, apariencia externa canoide y grupa tendida. Estos ani-
males son de habitos nocturnos, solitarios o parcialmente gregarios y fundamentalmente carrofieros.

En cuanto al registro fésil del género Hyaena, existen numerosas discrepancias entre los distintos auto-
res a la hora de clasificar algunos de los taxones descritos, tal como se avanzo en el apartado referido al
género Pachycrocuta, sin que exista por el momento un consenso definido en cuanto a la asignacion gené-
rica de muchos de estos representantes fosiles. Esta imprecision deriva fundamentalmente de las diferen-
cias en la importancia de los caracteres anatémicos frente a los caracteres métricos analizados. Mientras
que ciertos autores utilizan variables anatémicas cualitativas presentes en la denticion (Galiano y Frailey,
1977), ampliandolas en algunos casos al esqueleto postcraneal (Werdelin y Solounias, 1991), otros pre-
fieren usar indices métricos dentarios (Ewer, 1954; Ficcarelli y Torre, 1970; Howell y Petter, 1980), los cua-
les varfan considerablemente dependiendo de las muestras utilizadas en el estudio. A esta ambigliedad
taxondmica habria que sumar los errores derivados de una variabilidad intraespecifica desconocida en los
diferentes taxones analizados. Por tanto, en este trabajo se ha optado por reflejar la terminologia adopta-
da por los autores mas trascendentes hasta que estas determinaciones sean consensuadas y finalmente
establecidas.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

Hoy en dia parece generalmente aceptado que la distribucion bioestratigrafica del género Hyaena se
extiende desde el Plioceno inferior hasta la actualidad. Se conocen citas del género en el Plioceno y Pleis-
toceno tanto en Eurasia como en el continente africano.

Aunque el género Hyaena ha sido citado histéricamente en numerosos yacimientos de cronologias
comprendidas entre el Mioceno superior y la actualidad, muchos de estos registros, al ser posteriormente
revisados, han sido reclasificados en géneros tales como Hyaenictitherium, Ictitherium, Ikelohyaena, Per-
crocuta, Adcrocuta o Crocuta, por lo que dichas citas no seran mencionadas en este trabajo. Los especi-
menes atribuidos en origen al género Hyaena y reclasificados posteriormente como Pachycrocuta ya se
mencionaron en el apartado anterior dedicado a este dltimo género, por lo que no se repetiran aqui.

Caracteres anatémicos genéricos basicos

Los representantes del género Hyaena presentan una caja craneal baja y una regién maxilofacial alar-
gada y de perfil convexo, menos robusta que en Crocuta (Fig. 8). Los nasales son estrechos, los procesos
zigomaticos del frontal estan bien desarrollados y la érbita se encuentra cerrada en unas ? partes de su
recorrido. La mandibula presenta una rama horizontal alta y robusta, con un margen inferior practicamente
rectilineo y una fosa masetérica cuyo limite anterior se localiza tras el borde distal de M,. En el condilo
mandibular, la cara superior se sitda a nivel de la cara oclusal de los dientes yugales. El proceso angular
es alargado y se proyecta posteriormente sobre el margen caudal del condilo mandibular. La férmula den-
taria en Hyaenaes 3/3 1, 1/1 C, 4/3 P, 1/1 M. P' es un diente simple, unirradiculado. P2 y P? se encuentran
implantados de manera oblicua al eje longitudinal del craneo, presentando un protocono alto y un par de
denticulos situados en posicion mesial y distal, respectivamente. P4 es un diente masivo y robusto con un
protocono que forma un angulo recto con el parastilo, un paracono alto y un metacono relativamente corto
provisto de un cingulo lingual basal. M' presenta unas dimensiones muy reducidas. En cuanto a la denti-
cién inferior, el género Hyaena muestra unos premolares provistos de un gran protocénido, una c.a.a. poco
desarrollada y una gran c.a.p. poco individualizada del protoconido. P, es gracil y de seccion subrectan-
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gular, con un diametro mesio-distal mayor que el diametro buco-lingual. M, presenta un DMD similar al
de P,, con un trignido provisto de un protocénido y un paraconido de longitud equivalente y un metaco-
nido lingual bien desarrollado. El talonido en M, es relativamente largo y ancho, provisto de un hipoconi-
do bien visible y de un entocdnido desarrollado en forma de labio. En general, la denticién de los repre-
sentantes de este género muestra adaptaciones a una dieta a base de carrofia, con elementos masivos y
robustos para romper huesos. El esqueleto postcraneal de Hyaena presenta los caracteres anatémicos de
la familia, con proporciones ligeramente mas graciles que en Crocuta (Howell y Petter, 1980; Crégut-Bon-
noure, 1996¢; Arribas et al., 2003).

Figura 8. Réplica del craneo de la hiena rayada acual Hyaena hyaena.

Especies actuales y fosiles

En la actualidad, el género Hyaena se encuentra representado por dos especies, las cuales tienen a su

vez representantes fosiles desde el Plioceno:

— Hyaena hyaena (Linnaeus, 1758).- Representa a la actual hiena rayada distribuida por buena parte
de Africa, Oriente préximo, sur de Rusia, Pakistan e India (Nowak, 1999). Especimenes fésiles excep-
cionales asignables a esta especie son Hyaena makapani Toerien, 1952 procedente de Makapans-
gat, considerada posteriormente como subespecie de la actual hiena rayada, H. hyaena makapani
(Ewer, 1967) o simplemente como un ejemplar primitivo de H. hyaena (Turner, 1986). Por otra parte,
el ejemplar procedente de Ahl al Oughlam atribuido por Geraads (1997) a Hyaenictitherium? bar-
barum podria considerarse un representante de Hyaena hyaena con dientes supernumerarios (Arri-
bas et al., 2001).

— Hyaena brunnea Thunberg, 1820.- Se trata de la hiena parda, restringida hoy dia al sur del conti-
nente africano. Aunque su registro fésil es escaso, el rango de distribucién paleobiogeografica de
Hyaena brunnea debid ser bastante méas amplio que en la actualidad. Hasta el descubrimiento de
Fonelas P-1, el registro fosil conocido de hiena parda procedia de los yacimientos sudafricanos del
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Pleistoceno inferior de Swartkrans (Ewer, 1955a; Turner, 1988, Ruiter, 2003), Kromdraai A (Turner,
1986) y Coopers D (Berger et al., 2003), y del Pleistoceno medio de Kenia (Werdelin y Bathelme,
1997). Recientemente Ruiter (2003) revisa las asociaciones de macromamiferos de los diferentes
niveles fosiliferos de Swartkrans, confirmando la presencia de Parahyaena brunnea en el Miembro
1: Hanging Remnant (1,6 Ma de antigliedad; Curnoe et al,, 2001) y Lower Bank, y en los Miembros
2y 3 (1,1 May 0,7 Ma de antigliedad respectivamente; Vrba, 1995). Existen ademas algunos mate-
riales identificados en principio como H. brunneay que posteriormente bien han sido reclasificados
0 bien se ha puesto en duda su determinacion taxonomica debido a la escasez de fosiles registra-
dos. Este es el caso de Hendey (1973), quien cita H. cf. brunnea en Kromdraai B con un M, aislado,
el cual Turner (1986) atribuye a H. hyaena. Howell y Petter (1976) sugieren ademas la presencia de
H. brunnea en Omo, y aunque algunos dudan de la asignacién taxonémica de estos restos (Werde-
lin y Solounias, 1991), rectifican posteriormente (Werdelin y Bathelme, 1997) para coincidir con
Howell y Petter (1976, 1980) en la existencia de un hiénido muy similar a H. brunnea en depositos
datados entre 4 y 3 Ma de antigliedad, tales como Kanapoi, Laetoli y Omo, asumiendo también la
presencia de H. brunnea en Olduvai. En un trabajo posterior los materiales de Kanapoi son identifi-
cados por Werdelin (2003) como una especie nueva: Parahyaena howelli, aunque éstos no difieren
ni anatémica ni métricamente de H. brunnea. Desde nuestra perspectiva los fésiles de Kanapoi
representarian la poblacién més antigua conocida (4,1-4,0 Ma) de la hiena parda actual. Savage
(1978) cita la presencia de H. brunnea en los yacimientos africanos de Langebaanweg, Olduvai |l
Hopefield, Florisbad, Mumbwa, Melkbos, Swartklip, y con ciertas dudas en Makapansgat y Olduvai
IV. Estos datos que presenta Savage constituyen listas faunisticas aisladas, por lo que se acogen en
este trabajo con suma cautela por haber sido imposible la confirmacion de los mismos. Klein (1986)
Cita H. brunnea en varios yacimientos de Sudéfrica, entre los cuales destacan Elandsfontein y Swart-
klip, aunque debido a que estos materiales no han sido por el momento descritos ni publicados tam-
poco seran tenidos en cuenta en este trabajo. Por tanto, queda Unicamente confirmada la presencia
de H. brunnea tésil en Sudafrica (1,6-0,7 Ma) y en Kenia (0,7-0,4 Ma), existiendo una forma ances-
tral muy similar en Tanzania, Kenia y Etiopfa. El hallazgo de Hyaena brunnea en Fonelas P-1 repre-
senta por tanto la primera cita conocida de este taxon fuera del continente africano (Arribas y Garri-
do, 2008b).

Conviene adelantar en este apartado la existencia de otra especie de hiénido descrito en 1828 por De
Serres et al. en el Pleistoceno medio de Lunel Viel: Hyaena prisca [sin. Hyaena monspessulana Christol,
1828, especie identificada mas tarde en la gruta de L'Escale (Bonifay, 1971). Hyaena prisca ha sido pos-
teriormente citada en los yacimientos mesopleistocenos de Montsaunés, Es-Taliens, Montmaurin, Greus-
nach, Hollabrun y Furninha (Crégut-Bonnoure, 1996¢), G.R.A (Mussi y Palombo, 2001) y Ponte Galeria
(Petronio y Sardella, 1997). La analogia que muestra este hiénido con la actual hiena rayada H. hyaena
provoco que fuera clasificada por Kurtén (1956) como una subespecie de la misma, H. hyaena monspes-
sulana. Bonifay (1971) considera que H. prisca habria derivado de P. pyrenaica, aunque Howell y Petter
(1980) son partidarios de relacionar esta especie con el linaje de Hyaena hyaena, tal como Kurtén habia
sugerido previamente. H. prisca ha sido erréneamente sinonimizada por varios autores con Pachycrocuta
perrieri, la cual habria tenido que sobrevivir en Europa mas de un millén de afios sin registro fosil, con pos-
terioridad a su extincion en el transito Plioceno-Pleistoceno. La presencia del género Hyaena en Fonelas P-
1 permite revisar el significado de Hyaena prisca durante el Pleistoceno medio, tal como se discute en esta
monografia (Arribas y Garrido, 2008b).
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Origen y relaciones filogenéticas

El origen de Hyaena parece situarse a finales del Mioceno o principios del Plioceno, cuando a partir del
linaje de Hyaenictitherium aparecen sus primeros representantes (Ficcarelli y Torre, 1970; Galiano y Frai-
ley, 1977). Debido a su proximidad filogenética, las relaciones entre el género Hyaenay el género Pachy-
crocuta se avanzaron en el apartado anterior.

En lo que a la hiena parda (Hyaena brunnea) se refiere, ésta ha sido filogenéticamente relacionada con
los taxones fosiles Hyaena prisca (Schlosser, 1890) o Pachycrocuta perrieri (Kurtén, 1968), pudiendo com-
partir un ancestro comdn. Las afinidades morfolégicas entre P. perrieriy H. brunnea podrian ser debidas
a convergencias anatdmicas o a una estrecha relacién filogenética (Howell y Petter, 1980).

En cuanto a las relaciones entre las especies de hiénidos actuales, Hyaena brunnea ha sido en ocasio-
nes situada mas proxima a Crocuta crocuta que a Hyaena hyaena (Schlosser, 1890; Hendey, 1974a y ¢
Galiano y Frailei, 1977; Werdelin y Solounias, 1991), por lo que los dos representantes actuales del géne-
ro Hyaena Unicamente compartirian caracteristicas plesiomorficas y no formarian un grupo natural. Sin
embargo, otros autores relacionan estrechamente las actuales Hyaena brunneay Hyaena hyaena (Aram-
bourg y Piveteau, 1929; Pilgrim, 1932; Ewer, 1955a; Thenius, 1966; Ficcarelli y Torre, 1970), relacién apo-
yada por recientes analisis genéticos, los cuales parecen indicar una gran proximidad entre las especies H.
hyaenay H. brunnea, claramente distanciadas de C. crocutay P. cristatus (Koepfli et al., 2006). Para Jenks
y Werdelin (1998) el reloj molecular indica una separacion entre ambas especies del género Hyaena hace
unos 2-4 Ma, y una escision del linaje de Crocuta hace unos 3-6 Ma, mientras Koepfli et al. (2006) pro-
ponen una cifra de 4,6 Ma para el primer nodo y de 8,6 Ma para el segundo.

FAMILIA FELIDAE Fischer de Waldheim, 1817
Generalidades

Los félidos pertenecen al suborden Feliformia Kretzoi, 1945, junto con viverravidos, nimravidos, vivé-
rridos, herpéstidos y hiénidos. Esta familia se encuentra subdividida a su vez en 5 subfamilias (McKenna y
Bell, 1997), dos de las cuales se han extinguido en la actualidad (Proailurinae y Machairodontinae), mien-
tras las otras tres exhiben representantes actuales (Felinae, Pantherinae y Acinonychinae).

Entre las adaptaciones craneodentales de los félidos destacan un craneo redondeado con una regién
maxilofacial corta y orbitas frontalizadas, bullas timpanicas tabicadas, series dentarias yugales reducidas
con carniceras de cUspides afiladas y comprimidas lateralmente y caninos alargados bien desarrollados. La
formula dentaria en Felidae es 3/3 1, 1/1 C, 2-3/2 P, 1/1 M. La reduccion de los elementos dentarios, pro-
vocada por un acortamiento del rostro y la mandibula, se traduce en un aumento de la potencia del mor-
disco. Excepto en los macairodontinos, la mandibula de los félidos posee capacidad para efectuar movi-
mientos exclusivamente verticales.

El esqueleto postcraneal de los félidos se caracteriza por la gran flexibilidad que ostenta la columna
vertebral y por el alargamiento del zeugdpodo y el autépodo (Fig. 9), lo que les posibilita para alcanzar
gran velocidad en la carrera y lograr una potente y 4gil emboscada. La locomocion es digitigrada. Los féli-
dos poseen cinco dedos en sus patas delanteras y cuatro en las traseras. Las garras son generalmente
retractiles, estando protegidas, a excepcién del guepardo (Acinonyx jubatus), por fundas dérmicas que evi-
tan el progresivo desgaste. Las ufias cumplen una importante funcién entre los miembros de esta familia,
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ya que son utilizadas para atrapar y sujetar a sus presas e incluso para trepar. El baculo es rudimentario
en los félidos actuales.

Figura 9. Esqueleto y contorno del ledn africano actual Panthera leo. Tomado de Coutureau,
modificado de Pales y Garcia (1981) (http://www.archeozoo.org/fr.).

La familia Felidae apareci¢ en Eurasia durante el Oligoceno, con formas de pequefio tamafio como Pro-
ailurus. Estos primeros félidos podrian haberse originado a partir de la familia Miacidae a comienzos del
Terciario (Argant y Ballesio, 1996). Felidae alcanza el Nuevo Mundo a principios del Mioceno con géneros
como Pseudaelurus, y durante este periodo hace también su aparicién por vez primera en el continente
africano. A mediados del Mioceno se diversificd considerablemente, apareciendo los grandes macairodon-
tinos o dientes de sable, los panterinos y los felinos, los cuales se dispersaron por Eurasia, Africa y Norte-
américa. Hacia finales del Plioceno colonizan Sudamérica, estando representados por macairodontinos
como Smilodon, panterinos como el jaguar (Panthera onca) y felinos como el puma (Puma concolor).

En Fonelas P-1 se han hallado representantes fosiles de 3 de las 5 subfamilias que componen la fami-
lia Felidae: Felinae, Acinonychinae y Machairodontinae.

La subfamilia Felinae Fischer de Waldheim, 1817 agrupa formas con caninos moderadamente des-
arrollados, de seccion transversal circular y recorrido ligeramente curvo que funcionan a modo de pufiales
para sujetar e introducirse en el cuerpo de la presa. Los caninos superiores e inferiores son similares en
longitud. Los incisivos son pequefios, con forma de espatula, y se disponen en linea recta. Los felinos care-
cen siempre de P, P,, P, y M. P2y M' se encuentran muy reducidos, faltando en algunos casos. P* pre-
senta un protocono ancho, situandose siempre en un nivel inferior a la fosa glenoidea (Martin, 1989). M,
esta formado por un paracénido y un protocédnido cortantes y triangulares en vista lateral, estando sepa-
rados entre si por una profunda escotadura. Las extremidades posteriores se encuentran mas desarrolla-
das que las anteriores, con el fin de potenciar el salto sobre la presa. Esta subfamilia se originé a princi-
pios del Mioceno con formas primitivas como Pseudaelurus, y actualmente comprende géneros de tama-
fio pequefio-medio como Felis, Lynx, Puma, Prionailurus o Herpailurus, entre otros.
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La subfamilia Acinonychinae Pocock, 1917 se originé durante el Plioceno inferior y comprende Unica-
mente a los géneros extintos Sivapantheray Miracinonyx y el actual Acinonyx. Presentan un craneo muy
corto y un P* de protocono estrecho. El esqueleto postcraneal es muy gracil, estando las extremidades pos-
teriores mas desarrolladas que las anteriores. El éxito en la caza se encuentra fundamentado en una carre-
ra muy veloz, siendo el actual guepardo, Acinonyx jubatus, el mas rapido de los mamiferos terrestres.

La subfamilia Machairodontinae Gill, 1872 comprende félidos de caninos superiores alargados y de
seccion transversal comprimida, comtnmente llamados dientes de sable. Por el contrario, los caninos infe-
riores se encuentran reducidos y separados de |5 por un gran diastema que aloja al canino superior en posi-
cion de oclusion. Estos félidos carecen de P2 En el créneo, la porcion temporal del zigomético se alarga,
desplazando anteriormente la cavidad glenoidea y provocando un acortamiento de la arcada zigomatica.
Los condilos occipitales se desplazan posteriormente para permitir una mayor movilidad de la cabeza.
Tanto el proceso mastoideo como las apdfisis transversas de las vértebras cervicales se encuentran muy
desarrollados, anclando potentes musculos flexores y extensores de la cabeza y el cuello (cleido-mastoi-
deo y esterno-mastoideo). En la mandibula, la apdfisis coronoides se encuentra reducida, posibilitando una
amplia apertura mandibular que permita exponer completamente los caninos superiores. A diferencia de
los félidos modernos, los macairodontinos presentan miembros relativamente cortos, con extremidades
delanteras fuertemente desarrolladas para inmovilizar a sus presas, mientras las traseras tienden a una
locomocion plantigrada (Martin, 1989). Los macairodontinos se dividen en tres grupos (Turner y Anton,
1997): la tribu Metailurini con formas como Dinofelis y Metailurus, los "félidos con dientes de daga” o
Smilodontini, con géneros como Smilodon o Megantereon y los “félidos con dientes de cimitarra” o tribu
Homotherini, con géneros como Machairodus y Homotherium. Metailurini aparece a finales del Mioceno,
con una distribucion principalmente euroasiatica, y sus representantes portan caninos superiores modera-
damente largos y aplanados. Homotherini se origind a mediados del Mioceno, con formas de gran tama-
Ao provistas de caninos superiores robustos y relativamente cortos, con margenes normalmente aserrados.
Smilodontini se origind a finales del Mioceno, con formas de largos caninos superiores comprimidos buco-
lingualmente.

Debido a la gran longitud y relativa fragilidad de sus caninos superiores, el modo de caza de los macai-
rodontinos ha sido objeto de numerosos estudios (Matthew, 1910; Simpson, 1941; Piveteau, 1961; Miller,
1969, 1980, 1984; Emerson y Radinsky, 1980; Martin, 1980; Akersten, 1985; Bicknevicius et al., 1996; Tur-
ner y Antén, 1997; Antén et al, 1998), los cuales establecen varias hipdtesis mas o menos posibles. Gra-
cias a la baja posicién que ocupa la cavidad glenoidea, junto con una apdfisis coronoides poco desarro-
llada y un potente musculo digastrico, la mandibula es capaz de abrirse hasta alcanzar una posicion ver-
tical, liberando los caninos superiores. La clasica idea elaborada por Matthew (1910) de que los caninos
superiores hubieran actuado a modo de pufiales sobre la garganta de la presa tras un fuerte movimiento
descendente de la cabeza parece improbable, ya que una brusca sacudida de la victima habria provocado
la rotura inmediata de estos dientes. Otra hipdtesis propone que los caninos habrian sido utilizados sobre
el abdomen de una presa ya inmovilizada (Akersten, 1985), provocando la pérdida de sangre y la consi-
guiente muerte del animal. Por el contrario, Martin (1980), Bicknevicius et al. (1996) y Turner y Antén
(1997) optan por un ataque localizado en la region del cuello, una vez inmovilizada la presa, como la mejor
estrategia de caza.

Los representantes actuales de la familia Felidae (Felinae, Pantherinae y Acinonychinae) son hipercar-
nivoros, con formas cazadoras fuertemente especializadas. En términos generales, los félidos que cazan
presas de pequefio tamafio introducen sus caninos entre las vértebras de la captura, fracturando la médu-
la espinal, mientras aquellos que se alimentan de presas de gran tamafio suelen matar por asfixia, mor-
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diendo de forma continuada el hocico o la garganta de la victima (Barea, 1999a). El rostro corto y los gran-
des ojos frontales facilitan una visién estereoscopica, permitiéndoles detectar cualquier movimiento y ubi-
car con precisién la distancia a la que se encuentra la presa. La abundancia de bastones en la retina les
proporciona ademas una excelente visién nocturna. Por otra parte, la presencia de bullas timpanicas tabi-
cadas les confiere una gran sensibilidad auditiva, incluso a bajas frecuencias (Garcia-Perea, 1996). Excep-
to el ledn (Panthera leo) y el guepardo (Acinonyx jubatus), el resto de félidos actuales son habitualmente
solitarios.

En la actualidad la familia Felidae agrupa 37 especies clasificadas en tres linajes (Wayne et al., 1989):
el linaje del ocelote, el linaje del gatoy el linaje de los panterinos, los cuales divergieron entre si hace unos
10 Ma. El primero de ellos, el /inaje del ocelote, se escinde tempranamente del tronco ancestral y a él per-
tenecen la mayoria de félidos sudamericanos. La aparicion de félidos de pequefio tamafio en Norteaméri-
ca y su posterior diversificacion en Sudamérica tras completarse el istmo de Panamé dispuso la abundan-
cia de nichos ecoldgicos favorables para estos pequefios carnivoros confinados a este continente. El /ina-
je del gato diverge hace unos 8-10 Ma en la region mediterranea e incluye especies de pequefio tamafio
clasificadas en el género Felis. La radiacién temprana de los miembros de este linaje y sus posibilidades
de adaptacion a climas muy diversos permitié la ocupacion de gran parte del Viejo Mundo. Por ltimo, e/
linaje de los panterinos constituye el grupo mas amplio y heterogéneo, incluyendo especies de talla media-
grande con 12 géneros actuales distribuidos por todo el planeta (Panthera, Acinonyx, Lynx, Caracal, Cato-
puma, Herpailrus, Leptailurus, Prionailurus, Profelis, Puma, Neofelisy Pardofelis). Este linaje parece haber-
se separado del tronco ancestral hace unos 7-5 Ma.

En Fonelas P-1 se han recuperado, durante las campafias de excavacion paleontoldgica sistematica lle-
vadas a cabo durante 2001 y 2002, 19 fésiles pertenecientes a esta familia, representada por 4 géneros,
lo que constituyen un 3,2% del total de fésiles identificables y un 22,6% del total de carnivoros registra-
dos. Entre éstos, 2 fosiles pertenecen a la subfamilia Felinae, uno a Acinonychinae y 16 a Machairodonti-
nae (Garrido, 2006).

Género Lynx Kerr, 1792

El género Lynx se incluye en la subfamilia Felinae Fischer de Waldheim, 1817 y agrupa a un conjunto
de especies fosiles y actuales de tamafio intermedio entre los géneros Felisy Puma.

Muchos autores, la mayoria en trabajos neontolégicos, consideran Lynx como un subgénero de Felis
(Van Gelder, 1977; Hemmer, 1978; Groves, 1982; Corbet y Hill, 1980; Tumlison, 1987; McKenna y Bell,
1997; McDonald, 1999; Nowak, 1999). Sin embargo, la mayoria de paleontdlogos y muchos neontdlogos
contintian considerando Lynx como un género monofilético, el cual reuniria tanto las especies de linces
actuales como las formas fésiles del Plioceno superior y Pleistoceno (Werdelin, 1981, 1990; Wozencraft,
1989b; Corbet y Hill, 1991; Sunquist, 1992).

La idea generalizada sobre la proximidad filogenética entre Lynxy Felis en términos morfoldgicos
(Hemmer, 1978; Werdelin, 1983; Salles, 1992) parece ser recientemente remplazada por una relacion méas
estrecha entre Lynxy Panthera, fundamentada tanto en analisis genéticos (Wayne et al., 1989; O'Brien,
1996), como morfoldgicos (Bininda-Emonds et al.,, 1999), ratificando asi la validez del género Lynx, el cual
quedaria incluido en el /inaje de los panterinos.

Los linces son predadores que han demostrado su resistencia y adaptabilidad sobreviviendo en habi-
tats muy variados. Las especies actuales se caracterizan por presentar un tamafio medio (45-75 cm de altu-
ra en la cruz), con un pelaje gris o pardo provisto de un moteado negro muy variable, rayas dorsales y fran-
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jas en las extremidades. Todos los linces poseen barbas en las mejillas y las puntas de sus orejas terminan
en unos pinceles de pelo negro. La cola es relativamente corta (11-24 cm de longitud), y termina en un
penacho oscuro. El peso medio habitual en las especies actuales estd comprendido entre 8 y 14 kilogra-
mos, aunque algunos ejemplares de linces europeos pueden llegar a alcanzar los 38 kilogramos. General-
mente, las hembras son menores que los machos. En cuanto a sus habitos alimenticios los linces estan
especializados en la captura de animales del tamafio de lagomorfos y roedores, aunque los linces borea-
les también son capaces de dar caza a grandes presas, preferentemente en invierno (Miller, 1992). Los lin-
ces son animales solitarios, huidizos y, en general, de habitos nocturnos o crepusculares. A falta de una
gran velocidad, poseen una vista y un oido muy desarrollados para localizar a sus presas. El acecho suele
ser muy lento, para dar un rapido salto hacia la presa a una distancia de unos 10 metros. Si, como suele
suceder, falla en el intento, raramente la persigue demasiado lejos. Los requerimientos territoriales de los
linces varian segun las estaciones del afio, edad y sexo del individuo, y dependen tanto de la disponibili-
dad de presas como de la presencia de otros linces. En el lince boreal estos territorios, sefializados con
marcas odoriferas, oscilan entre los 15y 120 Km? (Miller, 1992).

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El registro fosil conocido del género Lynx se remonta hasta el Plioceno inferior, con la aparicion en
Europa durante el Rusciniense de la especie Lynx issiodorensis. Los linces del Plioceno se diversificaron
durante el Pleistoceno, habiendo persistido hasta la actualidad representados por cuatro especies de dis-
tribucion euroasidtica y norteamericana.

Recientemente, Morales et al. (2003) reclasifican los especimenes determinados previamente como
Lynx issiodorensis en el género Caracal, concluyendo que no existen evidencias de linces en el Plioceno de
Europa occidental. En este trabajo se ha optado por asumir la determinacion clasica de estos especimenes
como Lynx issiodorensis, a la espera de que futuros estudios permitan corroborar o descartar esta com-
prometida hipdtesis.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Los linces constituyen un grupo de felinos con una serie de caracteristicas propias, de las cuales la mas
citada es la ausencia de P2 (Teilhard de Chardin, 1945). Hoy en dia es posible constatar que este caracter
es variable (Glass y Todd, 1977), manifestandose a su vez como un caracter polimérfico en varias especies
de félidos (Werdelin, 1981). Esta ausencia podria estar directamente relacionada con un cambio en las pro-
porciones relativas que alcanza la serie dentaria superior decidua, ya que el gran tamafo de DP? impedi-
ria el desarrollo ontogenético de DP?, lo que a su vez provocaria que P2 no erupcionase (Russell et al.,
1995).

Ademas, el género Lynx se caracteriza por presentar un craneo relativamente pequefio (Fig. 10), pre-
molares de corona muy alta y comprimida lateralmente, extremidades largas y cola corta (Kurtén, 1978;
Werdelin, 1981). A diferencia de Felis, Lynx muestra unas ramas nasales del premaxilar mas estrechas, un
proceso postorbitario mas fino y agudo y un surco menos profundo del extremo suborbital del palatino
(Tumlison, 1987). La formula dentaria en Lynxes 3/3 1, 1/1 C, 2/2 P, 1/1 M. M, suele presentar un taloni-
do reducido en su extremo distal. La presencia de metacénido en este mismo diente constituye un carac-
ter muy variable entre las especies actuales y fésiles del género, por lo que debe ser considerado con cier-
ta precaucion, tal como se comentard mas adelante (Garrido, 2008b).
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Figura 10. Réplica del craneo de lince boreal actual Lynx lynx.

Especies actuales y fosiles

En la actualidad se reconocen cuatro especies de linces: el lince boreal (Lynx lynx), el lince ibérico (Lynx

pardinus), el lince rojo americano o bobcat (Lynx rufus) y el lince canadiense (Lynx canadensis):

— Lynx lynx (Linnaeus, 1758).- El lince boreal constituye una especie de talla intermedia entre la espe-
cie fosil Lynx issiodorensis y el actual lince ibérico Lynx pardinus, con extremidades mas graciles que
el primero. El créneo es relativamente ancho, con una regién maxilofacial corta y series dentarias
muy divergentes. En la actualidad, el lince boreal habita desde regiones occidentales de Europa
hasta Siberia y Tibet (Nowak, 1999). Restos fosiles de L. lynx se encuentran en Weimar (Hemmer,
1984), Moustayous (Clot, 1988), Cueva de Equi (Del Campana, 1947), Isturitz (Passemard, 1924),
Espéche y Vache (Clot y Duranthon, 1990), entre otros.

— Lynx pardinus (Temminck, 1827).- El lince ibérico ha sido histéricamente clasificado como una
subespecie del lince boreal, siendo su atribucion taxonoémica objeto de discusion durante los dltimos
50 afios (Werdelin, 1990). Sin embargo hoy en dia la mayoria de los taxénomos consideran al lince
ibérico, Lynx pardinus, una especie independiente (Werdelin, 1981, 1990; Garcia-Perea y Gisbert-
Palacios, 1985; Garcia-Perea, 1992), clasificacion respaldada por analisis moleculares (Beltran et al.,
1996). En los trabajos revisados se observan ciertas diferencias en la denominacién de esta especie,
ya que mientras unos autores optan por la nomenclatura Lynx pardina, derivada de la clasificacion
original de Temminck, Felis pardina, otros consideran el género Lynx masculino, utilizando la termi-
nologia Lynx pardinus, tal como es citado por Wozencraft (1989), Werdelin (1990), Garcia-Perea
(1992), Nowell y Jackson (1996) o Blanco (1998), entre otros. Estas discrepancias nomenclaturales
son heredadas de la ambigiiedad genérica de Lynx en la antigiiedad, ya que se trata de un término
latinizado heredado de griego, el cual fue citado en femenino por Virgilio (70-19 A.C.) y en mascu-
lino por Horacio (65-8 A.C.), constituyendo los primeros textos conocidos donde se hace mencién a
este animal. La datacion exacta de estos textos es problematica, por lo que no es posible definir con
precision cual de los trabajos es anterior. En este trabajo se considera Lynx un género masculino, tal
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como acepta el Integrated Taxonomic Information System (http://www.itis.usda.gov/), por lo que se
adopta la nomenclatura Lynx pardinus (Articulos 30 y 31 del Cddigo Internacional de Nomenclatu-
ra Zoologica). Fosiles de Lynx pardinus han sido identificados en el Pleistoceno inferior de Quibas
(Montoya et al., 1999), en el Pleistoceno medio de la Solana del Zamborino (Martin-Penela, 1988),
y en el Pleistoceno superior de yacimientos como Alleréd (Bonifay, 1971), Cueva Hora (Fuentes y
Meijide, 1975), Zafarraya (Geraads, 1995), Lezetxiki (Altuna, 1972), Cova del Gegant (Vifias y Villal-
ta, 1975), Los Casares (Altuna, 1973), Axlor (Altuna, 1972), Gibraltar (Bate, 1928) y La Carihuela
(com. pers. A. Arribas), entre otros. En 1996 Argant y Ballesio proponen que los fosiles identificados
en origen como Felis issiodorensis procedentes del Pleistoceno medio de Mauer y Soleilhac podrian
representar los primeros registros conocidos de Lynx pardinus. El lince ibérico fue, hasta el siglo
XVIII, una especie parcialmente simpatrica con el lince boreal, Lynx lynx, con el cual cohabitaria en
el suroeste de Europa sin que exista evidencia alguna de hibridacién entre ellos (Werdelin, 1990;
Garcia-Perea, 1992). El lince boreal fue desplazando progresivamente al lince ibérico hasta quedar
confinado a la Peninsula Ibérica en poblaciones relictas probablemente abocadas a la extincion. Hoy
en dia Lynx pardinus es considerado por la Unién Internacional para la Conservacion de la Natura-
leza (UICN) como el felino actual mas amenazado del mundo (Nowell y Jackson, 1996).

— Lynx canadensis Kerr, 1792.- El lince canadiense ha sido considerado por ciertos autores como
subespecie de L. fynx (Tumlison, 1987; Corbet y Hill, 1991), aunque existen varios caracteres cuali-
tativos que permiten separar con claridad ambas especies (Garcia-Perea, 1992). L. canadensis ocupa
en la actualidad regiones boscosas del norte de Estados Unidos y Canada.

— Lynx rufus Schreber, 1776.- El lince rojo americano comparte ciertos caracteres anatémicos con L.
canadensis que no se observan en las especies palearticas, lo que contradice la creencia general de
que L. canadensis se encuentra mas relacionado con L. lynx que con otras especies de linces (Gar-
cia-Perea, 1992). L. rufus habita exclusivamente en el continente americano, desde el sur de Cana-
da hasta el sur de Méjico.

Entre las especies fosiles descritas del género Lynx se reconocen las siguientes:

— Lynx issiodorensis (Croizet y Jobert, 1828).- Representa el lince de mayor tamafio conocido. Aun-
que Agusti y Antén (2002) estiman una altura en la cruz de unos 60 cm, ésta debi¢ ser mas eleva-
da, ya que los fésiles de Lynx issiodorensis evidencian un tamafio netamente mayor que el lince
boreal actual Lynx lynx, el cual alcanza hasta 75 cm en la cruz (Miller, 1992). Los fosiles de L. issio-
dorensis se caracterizan por presentar una anatomia menos especializada que los linces actuales,
con una region maxilofacial mas alargada, unas inserciones musculares mas potentes, un cuello y
un cuerpo relativamente mas largos y unas extremidades mas cortas y robustas (Viret, 1954; Kurtén,
1978). El craneo y la mandibula son més grandes y masivos que en L. lynx, aunque los dientes son
relativamente mas pequefios. El nicho ecoldgico que ocupd L. issiodorensis se encontraria mas pro-
ximo al que ocupa el actual lince ibérico que al del lince boreal (Kurtén, 1978). Los registros fésiles
mas antiguos conocidos proceden del Rusciniense, habiendo sido citado en yacimientos como Layna
(Pérez y Soria, 1989-1990), La Calera (Pérez y Soria, 1989-1990; Alcala, 1994), La Gloria-4 (Alcala,
1994), Serrat d'en Vaquer (Depéret, 1890) y Calta (Ginsburg, 1998). En el Plioceno inferior de Cue-
vas de Almanzora (Almeria) se hallo, en sedimentos marinos, una mandibula asignable a L. issiodo-
rensis (Montoya et al., 2001). Probablemente también se encuentre representado L. issiodorensis en
El Pozo de Piedrabuena (Mazo y Torres, 1989-1990; Arribas y Antén, 1997). Cabe ademas la posi-
bilidad de que esta especie se encuentre en el Plioceno inferior de Langebaanweg en Sudafrica,
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donde Hendey (1974b) identifica Felis aff. issiodorensis, determinacion respaldada por Werdelin
(1981). Durante el Villafranquiense, L. issiodorensis se encuentra bien representado en yacimientos
como Etouaires (Croizet y Jobert, 1828; Kurtén, 1963, 1978), Saint Vallier (Viret, 1954), La Puebla
de Valverde (Kurtén y Crusafont, 1977), Villarroya (Villalta, 1952), El Rincon-1 (Alberdi et al., 1997),
Apollonia-1 (Koufos, 1992; Koufos y Kostopoulos, 1997), Graunceanu y Pietris (Bolomey, 1965) y
Untermassfeld (Hemmer, 2001). Parece ser que los registros de Kvabeby (Vekua, 1972), las citas que
menciona Wolsan (1993) procedentes de Europa central (Beftia 5, Villany 5) y aquellos que descri-
be Voelcker (1930) procedentes de Mosbach y Mauer, podrian pertenecer también a esta especie.
En el Villafranquiense superior aparece registrada una variedad de menor tamafio que es clasifica-
da por Werdelin (1981) como una subespecie independiente denominada Lynx issiodorensis valdar-
nensis, cuya localidad tipo es Il Tasso. Esta misma subespecie aparece representada también en los
yacimientos de Untermassfeld, Casa Frata, Selvella, Apollonia 1y Fonelas P-1 (Garrido, 2008b). Por
otra parte, en el continente americano Savage (1960) describe los fésiles de un félido proveniente
de Cita Canyon en Texas, identificdndolo como Felis ?aff. Felis (Lynx) issiodorensis. Schultz y Martin
(1972) identifican en Mullen (Nebraska) una nueva subespecie a la que denominan L. issiodorensis
kurteni. Morales et al. (2003) reclasifican los fosiles de L. issiodorensis incluyéndolos en el género
Caracal. SegUn estos autores no habria evidencia alguna de la presencia de verdaderos linces en el
Plioceno occidental, ya que los registros clasificados como L. issiodorensis deberian ser determina-
dos como Caracal issiodorensis.

— Lynx pardinus spelaeus (Boule, 1906).- Representa un lince de talla intermedia entre L. issiodo-
rensis y L. pardinus, cubriendo a su vez el vacio cronoldgico existente entre el registro fosil de una
y otra especie (Kurtén, 1978) y constituyendo para algunos autores un ancestro directo del lince ibé-
rico (Werdelin, 1981), hipotesis aceptada en este trabajo. Sin embargo, otros autores son de la opi-
nion de que L. p. spelaeus estd mas relacionado con el lince boreal que con el lince ibérico (Boni-
fay, 1971), aunque existiria una cierta convergencia morfoldgica con este Ultimo. Por el contrario,
otros autores ubican a L. p. spelaeus en un linaje independiente de origen asiatico (Ficcarelli y Torre,
1977). El denominado “lince de las cavernas” es descrito por primera vez en Grimaldi (Ménaco), y
clasificado por Boule (1906) como una variedad de gran tamafio del actual lince ibérico [Felis (Lynx)
pardina raza spelaeal, clasificacion aceptada por otros autores posteriores (Kurtén y Granqvist,
1987; Lumley et al.,, 1988; Garcia y Arsuaga, 1998) y adoptada en este trabajo. Debido a que ocupa
una posicion métricamente intermedia entre L. pardinusy L. lynx, este taxdn fue elevado a catego-
ria especifica por Bonifay (1971), quien denomina Lynx spelaea al lince procedente de L'Escale y
Lunel Viel. Ademas, esta especie se encuentra presente en L'Arago (Crégut, 1979), Montoussé 1y
Malarnaud (Clot y Duranthon, 1990), Crouzade (Gerber, 1973), Le Vallonnet (Lumley et a/., 1988),
Saint Esteve (Bonifay y Bonifay, 1963), Manslon y Rigabe (Ficcarelli y Torre, 1977), Puech Margal
(Kurtén y Granqvist, 1987), Gissey-sur-Ouche (Argant, 1991), Erralla (Altuna y Mariezkurrena, 1985),
Sima de los Huesos (Cervera, 1992), Trinchera-Galeria (Cervera et al, 1999), Cueva del Puerto
(Sarrién, 1978), Cueva Victoria (Pons-Moya, 1984), Cueva del Buho (Ifiigo et al,, 1998) y Villacastin
(Arribas, 1994). Probablemente Lynx pardinus spelaeus también se encuentre presente en los yaci-
mientos de Venta Micena (Pons-Moya, 1987; Martinez-Navarro, 1992), Atapueca TD6 (Garcia y
Arsuaga, 1999) y en la Sima de las Palomas del Cabezo Gordo (Walker et al,, 1999), aunque debi-
do a la escasa representacion de fdsiles no ha sido posible por el momento su confirmacion taxo-
némica. Los fésiles de Lynx pardinus identificados en Quibas (Montoya et al., 1999) posiblemente
pertenezcan a esta misma subespecie.
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— Lynx thomasi Geraads, 1980.- Especie descrita en el yacimiento marroqui de Thomas Ill. Esta nueva
especie, caracterizada principalmente por su pequefio tamafio, podria representar un descendiente
norteafricano de los linces europeos post-villafranquienses (Geraads, 1980).

Ademas, en el continente asiatico han sido descritas las especies Lynx shansius Teilhard, 1945 en
Choukoutien (loc. 12 y 18), Yushe, Lantian en Shanxi (Teilhard de Chardin, 1945; Ji, 1975) y Nihowan (Teil-
hard de Chardin y Piveteau, 1930), todos ellos en China, y Lynx variabilis en el Pleistoceno inferior de
Yuxian, también en China (Tang, 1980). Lynx shansius representaria para Kurtén (1963) y Kurtén y Wer-
delin (1984) un sinénimo de L. issiodorensis, del que solamente podria diferenciarse a nivel subespecifico,
clasificando asi los materiales asiaticos como L. issiodorensis shansius. Esta sinonimia ya habia sido suge-
rida previamente por Viret (1954), quien avanza las afinidades existentes entre el lince procedente de
Nihowan y los fésiles registrados en Saint Vallier.

Origen y relaciones filogenéticas

El origen de este género es incierto. Werdelin (1981) propone un centro de origen africano, cuyos
depositos mas antiguos procederian de yacimientos del Plioceno inferior de Sudafrica, cifrados en unos 4
Ma (Hendey, 1974b, 1978a). Desde el continente austral, estos pequefios felinos migrarian al Hemisferio
Norte dando lugar a las especies euroasiaticas conocidas. Wayne et al. (1989) realizan un estudio cariolé-
gico de varias especies de félidos actuales, elaborando un reloj molecular en el cual el género Lynx se
habria escindido de otros felinos hace tan sélo 2 Ma.

En cuanto a las relaciones filogenéticas de los representantes del género Lynx, tanto Stehlin y Dubois
(1933) como Kurtén (1963) admiten que la especie villafranquiense L. issiodorensis persiste hasta la actua-
lidad sin cambios morfolégicos aparentes, y que la distincién taxondmica entre L. issiodorensisy L. lynx es
debida a un acuerdo arbitrario entre zo6logos y paleontélogos.

Los estudios filogenéticos posteriores parecen apuntar a que el actual lince ibérico representa un relic-
to actual del grupo de L. issiodorensis, habiéndose separado ambas especies durante el Villafranquiense
(Ficcareli y Torre, 1977). Kurtén (1963, 1978) sugiere que L. issiodorensis constituye el ancestro de L. lynx
y L. canadensis, sin descartar la posibilidad de que represente también el ancestro de L. pardinus. Werde-
lin (1981) amplia estas relaciones sugiriendo que L. issiodorensis es ancestro de todas las especies de lin-
ces actuales, entre las cuales L. pardinus representaria un descendiente europeo que habria pasado por
dos estadios evolutivos intermedios: L. issiodorensis valdarnensisy L. pardinus spelaeus. En Asia, L. issio-
dorensis habria dado lugar a L. lynx, el cual habria migrado posteriormente a Europa. Por ltimo, Werde-
lin (1981) postula que representantes norteamericanos de L. issiodorensis'y L. lynx habrian culminado con
L. rufusy L. canadensis, respectivamente.

El lince del Pleistoceno medio L. spelaeus representa para Bonifay (1971) una especie independiente
y evolutivamente intermedia entre L. issiodorensis y los linces europeos actuales. Sin embargo, Ficcarelli y
Torre (1977) apuntan a una mayor afinidad entre L. spelaeusy L. lynx, ambas independientes de la linea
evolutiva de L. pardinus. En este trabajo se acepta la hipotesis de Werdelin (1981), el cual propone una
linea evolutiva L. issiodorensis-L. pardinus, pasando por los estadios evolutivos intermedios L. issiodoren-
sis valdarnensis y L. pardinus spelaeus.

Por otra parte, el actual caracal (Caracal caracal) ha sido durante afios considerado filogenéticamente
muy proximo a los linces (Salles, 1992), debido fundamentalmente a semejanzas morfoldgicas superficia-
les, e incluso ha sido clasificado historicamente como Lynx caracal (Wozencraft, 1989; Sunquist, 1992). Sin
embargo, recientes estudios morfoldgicos y genéticos reflejan la falta de evidencias para asumir una pro-
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ximidad filogenética entre ambos géneros (Werdelin, 1981; Wayne et al., 1989; Beltran et al, 1996; Binin-
da-Emonds et al,, 1999; Mattern y McLennan, 2000). Recientemente, Morales et al. (2003) nominan en el
yacimiento de Layna una nueva especie: Caracal depereti, la cual, segin los autores, muestra numerosas
afinidades morfolégicas con L. issiodorensis, que clasifican a su vez en el género Caracal. Estos autores
plantean la posibilidad de que Caracal depereti represente el ancestro de “Caracal” issiodorensis.

Género Acinonyx Brookes, 1828

El género Acinonyx se incluye en la subfamilia Acinonychinae Pocock, 1917, y engloba un grupo de
félidos de constitucion muy gracil cominmente denominados guepardos. Estos carnivoros se encuentran
representados en la actualidad por la especie Acinonyx jubatus, un excelente cazador por persecucion
capaz de alcanzar grandes velocidades durante la carrera (80-112 Km/h), constituyendo el mamifero
terrestre mas rapido del planeta. El habitat del actual guepardo puede variar desde Ilanuras abiertas semi-
desérticas hasta areas pobladas de matorral denso. Su dieta estd compuesta principalmente de ungulados
de talla media como gacelas, impalas y otros antilopes, a los cuales ataca desde una distancia aproxima-
da de 200 m y persigue hasta abatir, dandoles muerte con un poderoso mordisco en la garganta (Nowak,
1999). Las distribucién de las poblaciones actuales indican un rapido declive de la especie, considerada
vulnerable por la IUCN (Nowell y Jackson, 1996). Los analisis carioldgicos realizados en A. jubatus sugie-
ren que hace unos 10.000 afios sus poblaciones protagonizaron un cuello de botella, lo que explicaria la
escasisima variabilidad genética existente entre las poblaciones actuales (Menotti-Raymond y O'Brien,
1993). Por el contrario, otros autores argumentan que la constitucion genética del guepardo no es menos
variable que en otros carnivoros, y que la verdadera causa de su delicada situacion actual es la fragmen-
tacién de habitat provocada por accién antrépica (Merola, 1994).

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El registro fosil mas antiguo conocido del género Acinonyx parece remontarse hasta el Plioceno infe-
rior, con una cronologia préxima a los 3 Ma, y procede tanto de la zona austral del continente africano
como de Europa occidental, por lo que de momento se hace dificil precisar el centro de origen del géne-
ro. Acinonyx habité extensos territorios de Eurasia y Africa hasta tiempos histéricos, aunque en la actuali-
dad sus poblaciones han quedado relegadas Unicamente al continente africano y a territorios aislados en
Oriente Préximo.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

El género Acinonyx se distingue claramente de otros félidos por presentar un craneo de pequefio tama-
fio en relacion con su volumen corporal. Ademas, los guepardos muestran unos caracteres anatémicos cra-
neodentales muy caracteristicos, como un fuerte acortamiento tanto del neurocraneo como del esplacno-
créneo, presentando una forma general comprimida antero-posteriormente en relacion con otros félidos
(Fig. 11). Debido a este acortamiento, la region maxilofacial se encuentra mas verticalizada, con unos
maxilares y nasales que forman con los frontales un angulo practicamente recto, a diferencia del angulo
obtuso que se observa en otros taxones, por lo que las orbitas se encuentran algo mas frontalizadas. Los
fordmenes infraorbitarios son relativamente pequefios. El paladar es ancho y corto y presenta una gran
oquedad circular entre P4y M' donde se aloja el protocénido de M, durante la oclusion total de la man-

121



Guiomar Garrido y Alfonso Arribas

dibula. Los incisivos superiores muestran la morfologia tipica de esta familia, con una corona pequefia y
provistos de un suave cingulo lingual. Los caninos superiores son relativamente cortos y se encuentran lige-
ramente comprimidos labio-lingualmente. P2 esta muy reducido y se pierde frecuentemente durante la vida
del animal. P?> muestra una corona formada por un protocono muy alto y unas clspides accesorias ante-
rior y posterior también muy desarrolladas en altura. El cingulo basal se encuentra en su porcién distal muy
desarrollado. La carnicera superior muestra un protocono apenas desarrollado, formando un ligero engro-
samiento basal entre paracono y protocono. M' es un diente pequefio, botoniforme y situado oblicuamente
a P*. La mandibula es relativamente corta, con una sinfisis baja, estando situados los caninos e incisivos
aproximadamente al mismo nivel que el resto de elementos dentarios yugales. La fosa masetérica es poco
profunda, la apdfisis angular se encuentra poco desarrollada y el proceso coronoides es muy bajo en rela-
cién con otros felinos. El esqueleto postcraneal de Acinonyx es muy gracil, con miembros alargados y esbel-
tos. Las garras no son completamente retractiles, rozando el suelo durante la aceleracion en la carrera.

Figura 11. Réplica del craneo de guepardo africano actual Acinonyx jubatus.

Especies actuales y fosiles

— Acinonyx jubatus (Schreber, 1776).- Representa la Unica especie de guepardo conocida en la actua-
lidad. El registro fosil mas antiguo de A. jubatus procede del Plioceno de Sterkfontein 2, con una
antigiiedad de unos 3,5-3 Ma (Turner, 1987a). Se conocen ademas fosiles de A. jubatus en otros
yacimientos pliocenos africanos, tales como Makapansgat 3 (Brickhill, 1976), Shungura G, Swart-
krans 1y 2 (Turner, 1986), Olduvai 2, Omo (Howell y Petter, 1976) y Laetoli (Barry, 1987). La espe-
Cie propuesta por Broom (1948), Felis crassidens, y reclasificada por Ewer (1973) como Panthera
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crassidens, representa un taxén invalido definido a partir de una combinacién de fosiles de Panthe-
ra pardus'y Acinonyx jubatus (Turner, 1984b). Los guepardos actuales se distribuian en época histé-
rica desde Palestina y la peninsula Arabiga hasta Tayikistan e India, asi como por la mayor parte del
continente africano excepto en zonas de bosque tropical y en el desierto del Sahara (Kingdon,
1977). Sin embargo, en la actualidad su distribucion se encuentra restringida a las sabanas africa-
nas y a territorios relictos de Oriente Proximo, ya que el resto de poblaciones se han visto abocadas
a la extincion en épocas recientes. La especie Acinonyx rex Pocock, 1927 o “quepardo rey”, erigida
en funcion de diferencias en el patron de coloracion del pelaje, es actualmente considerada una
variedad de A. jubatus (Hill y Smithers, 1980), habiendo sido observados individuos “rey” en cama-
das de pelaje convencional (Van Aarde y Van Dyck, 1986).

— Acinonyx pardinensis (Croizet y Jobert, 1828).- Representa un guepardo extinto de gran tamafio,
aunque de constitucion y proporciones muy graciles, similares a las que presenta el guepardo actual
A. jubatus, habiéndose estimado para la especie fésil una masa corporal de unos 60 Kg y una altu-
ra en la cruz de aproximadamente 90 cm (Turner y Anton, 1997). Este guepardo gigante habité Eura-
sia durante un largo periodo de tiempo, ya que los registros mas antiguos conocidos de A. pardi-
nensis proceden del Plioceno inferior de Las Higueruelas (Arribas y Anton, 1997) y Etouaires
(Schaub, 1949) y el registro fosil mas reciente procede del Pleistoceno medio de Mosbach (Schutt,
1970). Ademas, esta especie aparece registrada en en otros yacimientos, tales como La Puebla de
Valverde (Kurtén y Crusafont, 1977; Alcala et al., 1989-1990), Villafranca d'Asti (Azzarolli, 1977),
Montopoli (Azzaroli, 1977), Villarroya (Villalta, 1952), Varshets (Spassov, 2000), Saint Vallier (Viret,
1954), Senéze (Schaub, 1942), Fonelas P-1 (Garrido, 2008b), Olivola (Del Campana, 1915; Schaub,
1949), Casa Frata (De Giuli y Masini, 1986), Saint-Esteve (Bonifay y Bonifay, 1963) y Le Vallonet
(Lumley et al., 1988), entre otros. Recientemente Hemmer (2001) define una nueva subespecie en
el yacimiento aleman de Untermassfeld, Acinonyx pardinensis pleistocaenicus.

— Acinonyx intermedius Thenius, 1956.- Especie descrita en el yacimiento aleman de Hundsheim,
cuyos fosiles presentan un tamafio intermedio entre A. pardinensis y A. jubatus. La validez de esta
nueva especie ha sido puesta en duda, ya que ciertos autores proponen su sinonimia con la especie
actual A. jubatus, la cual habria emigrado desde el continente africano (Ficcarelli, 1984), mientras
otros autores interpretan A. intermedius como sinénimo de la especie fosil A. pardinensis (Schiitt,
1970; Hemmer, 2001), hipétesis aceptada en este trabajo.

— Acinonyx aicha Geraads, 1997.- Especie recientemente descrita en el yacimiento marroqui de Ahl
al Oughlam. Segun su autor, los materiales presentan suficientes diferencias anatémicas con las
especies de Acinonyx previamente descritas como para representar una especie independiente.

Ademas, el género Acinonyx ha sido registrado en localidades asidticas, habiendo sido citado en el

yacimiento de Siwaliks (Lydekker, 1884), en Nihowan (Teilhard de Chardin y Piveteau, 1930), Yuanchuh-
sien (Zdansky, 1925) y Choukoutien (Pei, 1934), y en Kuruksay (Sharapov, 1986) bajo numerosas formas
(Felis brachygnathus, Cynailurus pleistocaenicus, Acinonyx pleistocaenicus, Sivafelis sp.) que probable-
mente representen sindnimos de Acinonyx pardinensis (Schitt, 1970; Ficcarelli, 1984). También ha sido
citado Acinonyx sp. en el yacimiento rusciniense de Layna y con ciertas dudas en La Calera (Pérez y Soria,
1989-1990; Alcala et al., 1987).

Por otra parte, en el continente americano aparece registrado un género que podria estar emparenta-

do con la especie euroasiatica. Este guepardo americano, determinado actualmente como Miracinonyx,
esta representado por dos especies, Miracinonyx inexpectatusy Miracinonyx trumani, alcanzando un rango
temporal desde hace unos 3,2 Ma en Cita Canyon, Texas (M. inexpectatus) hasta hace unos 10.000 afios
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(M. trumani) (Lindsay et al., 1975; Van Valkenburgh et al, 1990). La validez taxonémica de ambas espe-
cies permanece de momento sin consensuar, ya que M. inexpectatus (=Acinonyx studeri) presenta unas
proporciones corporales y unos caracteres anatémicos similares a la especie europea A. pardinensis, mien-
tras que M. trumani comparte numerosos rasgos con la especie actual A. jubatus, por lo que en ocasiones
ha sido determinado como Acinonyx trumani, utilizando Miracinonyx como un nivel subgenérico propues-
to por Adams en 1979.

Origen y relaciones filogenéticas

El origen de los guepardos no se encuentra resuelto por el momento, aunque dado que el género Mira-
cinonyx aparece en Norteamérica durante el mismo periodo de tiempo que Acinonyx en Europa occiden-
tal y Africa, y que la especie euroasiatica presenta numerosos caracteres derivados que no aparecen en la
especie americana, ambas podrian compartir un ancestro comin (Van Valkenburgh et al., 1990), habién-
dose propuesto varios candidatos, tales como Panthera (Viretailurus) schaubi (Sotnikova, 1978) o Metai-
lurus sp. (Neff, 1982), aunque por el momento no ha sido confirmada ninguna de las hipétesis propuestas
para el ancestro directo de estos felinos.

Los estudios filogenéticos realizados con especies actuales de félidos reflejan las diferencias entre Aci-
nonyx y el resto de taxones implicados en el analisis (Hemmer, 1978; Herrington, 1986), aunque es posi-
ble observar ciertas relaciones con el puma (Puma concolor) y el jaguarundi (Herpailurus yagouarundi).
Herrington (1986) relaciona ademas Acinonyx con el gato de Pallas, Otocolobus manul. Sin embargpo,
Salles (1992) incluye Acinonyx en el linaje de los panterinos, y lo sitla relativamente préximo a Puma con-
color, relacién apoyada también por anélisis genéticos (O'Brien, 1996).

Estos analisis cariolégicos parecen indicar que Acinonyx formé parte de una radiacion acaecida hace
unos 4-6 Ma (O'Brien, 1996). Sin embargo, recientes analisis moleculares datan la divergencia de Acinonyx
y otros grandes félidos como Panthera hace 8,2 Ma (Mattern y McLennan, 2000).

Por otra parte, la especie norteamericana Miracinonyx inexpectatus ha sido relacionada con el puma
actual (Puma concolor), considerandolo un antepasado del mismo (Kurtén, 1976), aunque la mayoria de
los autores interpretan estas semejanzas como resultado de una convergencia adaptativa llevada a cabo
en el Nuevo Mundo (Martin et al., 1977).

Género Megantereon Croizet y Jobert, 1828

El género Megantereon pertenece a la subfamilia Machairodontinae Gill, 1872, englobandose en la
tribu Smilodontini Kretzoi, 1929 junto con el género americano Smilodon. Megantereon fue un macairo-
dontino de tamafio similar a un leopardo actual (Panthera pardus), con una constitucion mas robusta y
musculos muy desarrollados. No obstante, la caracteristica mas singular de este género es la presencia de
unos largos caninos superiores de aristas lisas y recorrido curvo, habiendo sido designados como dientes
de sable. Aunque el nimero de localidades en las que aparece registrado el género Megantereon es rela-
tivamente abundante, los elementos representados en ellas son normalmente muy escasos, restringiéndo-
se a fragmentos del esqueleto craneodental en la mayoria de los casos. El esqueleto postcraneal de
Megantereon es conocido gracias a la aparicion en Senéze de un individuo completo (Schaub, 1925), a
partir del cual se ha podido reconstruir su anatomia y hacer ciertas aproximaciones sobre su biologia. Este
espécimen ha permitido ademéas estimar para la especie Megantereon cultridens una altura en la cruz de
unos 70 cm (Turner y Antén, 1997).
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Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

El género Megantereon se encuentra representado en yacimientos del Plioceno y Pleistoceno inferior
de Eurasia, Africa y Norteamérica, alcanzando el Pleistoceno medio en el continente asiético.

Los datos fidedignos més antiguos conocidos de su registro fosil en Africa proceden de South Turkwell
(~3,6 - 3,2 Ma) (Werdelin y Lewis, 2000) y Omo (~ 3 Ma) (Turner, 1990 a y b), aunque podria también
estar presente en Laetoli' (Barry, 1987) y Shungura B (Howell y Petter, 1976), aproximadamente con unos
3,7y 3,5 Ma de afios de antigiiedad, respectivamente.

Existen discrepancias en cuanto a los registros asiaticos mas antiguos del género, ya que el ejemplar
procedente del yacimiento mioceno de Pao Tse Hsien 44 (Zdansky, 1924) es ciertamente problematico en
su determinacion taxonomica.

En el continente europeo, Berta y Galiano (1983) asumen una edad para Etouaires de 3,5-3,4 Ma,
constituyendo el registro del género Megantereon mas antiguo de este continente. Sin embargo, la edad
de este yacimiento ha sido posteriormente discutida y rebajada a 2,6-2,5 Ma (Thouveny y Bonifay, 1984).
En Europa oriental los fésiles procedentes del Rusciniense de Odessa Catacombs en Ucrania atribuidos a
Megantereon (Sotnikova, 1989) permanecen de momento pendientes de confirmacion taxonémica (Sar-
della, 1998).

Por Ultimo, en el continente americano los registros mas antiguos conocidos de Megantereon proce-
den de la Formacién Bone Valley en Florida, datados en unos 4,5 Ma (Berta y Galiano, 1983), los cuales
constituirian la evidencia mas antigua conocida del género. Sin embargo Turner (1987b) no reconoce la
identificacion de Megantereon en Bone Valley, sugiriendo que se trata de un representante de los géneros
Dinofelis o Paramachirodus/ Pontosmilus. En el continente americano, el género Megantereon fue pro-
puesto como ancestro directo del género Smilodon (Kurtén y Anderson, 1980).

Caracteres anatomicos genéricos basicos

Megantereon representa a un félido extinto de talla media, con crdneo corto y alto de perfil triangu-
lar con un margen dorsal convexo y apdfisis glenoideas extendidas lateralmente (Fig. 12). Los incisivos,
tanto superiores como inferiores, son de gran tamafio y se disponen entre si formando un arco. Los cani-
nos superiores son alargados, comprimidos labio-lingualmente, de recorrido ligeramente curvo y despro-
vistos de crenulaciones. La estructura 6sea de los alvéolos de dichos caninos se encuentra reforzada. Pare-
ce ser que a lo largo de la evolucion del género los caninos crecen en longitud y los incisivos aumentan
de tamafio y se disponen de manera mas convexa. Tras los caninos aparece un gran diastema. No apare-
ce P2, P3 es de tamafio variable, P* muestra un protocono bien desarrollado aunque de tamafio variable,
M' se encuentra reducido. La mandibula muestra un proceso coronoides muy corto, una sinfisis robusta y
vertical, una apdfisis mentoniana muy desarrollada que se extiende por debajo del margen ventral de la
rama horizontal, y un Unico foramen mentoniano de gran tamafio. En cuanto a la denticion inferior de
Megantereon, ésta se caracteriza por presentar unos caninos relativamente reducidos, situados en un nivel
superior al resto de la serie dentaria, un diastema largo, ausencia de P,, un P, de tamafio muy variable con
cuspides accesorias ausentes 0 muy débiles, y un P, con protoconido muy alto, paraconidoy c.a.p bien des-
arrollados y un grueso cingulo distal. M, muestra un paraconido mas corto que el protoconido y un meta-

! Werdelin y Lewis (2001) identifican el ejemplar procedente de Laetoli como Dinofelis.
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conido ausente o vestigial. Las cuspides principales de la serie P;-M, se encuentran ligeramente inclina-
das hacia la region posterior En lo que al esqueleto postcraneal se refiere, los miembros son cortos y
robustos, presentando mayor desarrollo muscular en las extremidades anteriores (Pilgrim, 1932; Turner,
1987; Turner y Antén, 1997).

Figura 12. Réplica del craneo de Megantereon nihowanensis procedente del yacimiento de Nihowan (China).

Especies fosiles

Pese a su relativamente escaso registro fosil, los macairodontinos o félidos con dientes de sable del
Plio-Pleistoceno europeo han sido, en relacion con otros taxones villafranquienses mas abundantes, exten-
samente estudiados (Fabrini, 1890; Schaub, 1925, 1934; Ballesio, 1963; Ficcarelli, 1979; Turner, 1987b;
Martinez-Navarro y Palmqvist, 1995; Sardella, 1998). Sin embargo, todavia no existe unanimidad en cuan-
to al nimero de especies de Megantereon representadas en el registro fosil. Ciertos autores consideran la
existencia de una Unica especie (Megantereon cultridens) con variedades anatémicas intraespecificas debi-
das a diferencias geograficas o incluso a dimorfismo sexual (Viret, 1954; Ficarelli, 1979; Turner, 1987b;
Pons-Moya, 1987 y Hemmer, 2001). Otros, sin embargo, consideran la posibilidad de que esta variabilidad
implique la existencia de especies independientes (Sotnikova, 1989; Martinez-Navarro y Palmqyist, 1995,
1996; Sardella, 1998; Werdelin y Lewis, 2000 o Palmqvist, 2002).

Hasta 1954 se reconocen en Eurasia tres especies: Megantereon megantereon, Megantereon nihowa-
nensis y Megantereon cultridens. En este afio Viret sinonimiza las dos primeras. Posteriormente Ficcarelli
(1979) sinonimiza Megantereon megantereon con Megantereon cultridens, prevaleciendo este Ultimo por
antigliedad. Las ligeras diferencias existentes entre la forma asidtica y la europea no serfan suficientes para
justificar la presencia de dos especies, aunque si se admite que puedan representar variaciones a nivel de
subespecie. A su vez Turner (1987, 1990) identifica una Unica especie entre los especimenes africanos y
euroasiaticos, M. cultridens.
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Al'igual que los anteriores, Pons-Moya (1987) reconoce una Unica especie en el registro euroasiatico,
aunque establece tres subespecies en relacién con su distribucién bioestratigrafica y paleobiogeografica:
— Megantereon cultridens cultridens (Cuvier, 1824) del villafranquiense europeo.
— Megantereon cultridens nihowanensis (Teilhard de Chardin y Piveteau, 1930) del Plioceno y Pleis-
toceno asiatico.
— Megantereon cultridens adroveri Pons Moya, 1987 del Pleistoceno inferior de Europa.

Recientemente Hemmer (2001) reconoce tres cronosubespecies en el registro fsil europeo para la
especie Megantereon cultridens:

— Megantereon cultridens megantereon (Bravard, 1928) del Villafranquiense inferior y medio, cuya
localidad tipo es Etouaires.

— Megantereon cultridens cultridens (Cuvier, 1824) del Villafranquiense superior, cuya localidad tipo
es Valdarno superior.

— Megantereon cultridens adroveri Pons Moya, 1987 del Epivillafranquiense, cuya localidad tipo es
Venta Micena.

A ellas se tendria que unir una nueva cronosubespecie:
Megantereon cultridens roderici Arribas y Garrido, 2008 del Villafranquiense superior (zona MNQ18;
ca 2,0 Ma), cuya localidad tipo es Fonelas P-1 (Arribas y Garrido, 2008c).

Por el contrario, Martinez-Navarro y Palmqvist (1995) identifican tres especies de Megantereon en el
Viejo Mundo, argumentando que las diferencias biométricas no se deben a variaciones geograficas o al
dimorfismo sexual como habfan propuesto otros autores previos:

— Megantereon cultridens (Cuvier, 1824) (=M. megantereon, M. nihowanensis, M. hesperus, M. inex-

pectatus) del Plioceno inferior de Norteamérica, Plioceno superior y Pleistoceno inferior y medio de
Asia y del Plioceno superior de Europa.

— Megantereon whitei (Broom, 1937) (=M. gracile, M. eurynodon) de Plioceno superior y Pleistoce-

no inferior africano y del Pleistoceno inferior de Europa y Oriente Préximo.

— Megantereon falconeri (Pomel, 1853) (=M. sivalensis) del Plioceno superior del subcontinente

indio.

En 1998 Sardella reconoce a su vez 3 especies:

— Megantereon cultridens (Cuvier, 1824) del Villafranquiense europeo, en la que se incluyen 3 for-
mas: una primitiva procedente de Etouaires, una forma tipica registrada en Pardines, St. Vallier, Sene-
ze, Olivola y Valdarno superior, y una forma avanzada registrada en Pirro Nord, Argentario, UrkUt,
Venta Micena, Apollonia 1y Dmanisi [los hallazgos de estos tres ultimos yacimientos son clasifica-
dos por Martinez Navarro y Palmqvist (1995, 1996) como M. whitel.

— Megantereon whitei (Broom, 1937) (= M. gracile, M. eurynodon). Su registro fésil se localizaria en
Africa en cronologias que abarcan desde el Plioceno hasta el Pleistoceno inferior. En esta especie se
incluirian, entre otros, los especimenes procedentes de Schurveburg, Sterkfontein y Kromdraai A,
localizados en Sudafrica, ejemplares muy heterogéneos, tanto morfoldgica como biométricamente.

— Megantereon falconeri (Pomel, 1853) (=M. nihowanensis, M. inexpectatus). Se registra desde el
Plioceno superior hasta el Pleistoceno medio en Asia, en la que incluye los especimenes proceden-
tes de Kuruksay, Yushe, Nihowan, Lingyi, Siwaliks y Chokoutien loc.1.
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Ademas, Sardella (1998) cita otras dos especies mas primitivas:

— Megantereon sp. 1 a partir de un fragmento de craneo procedente del Mioceno superior de Pao Tse
Hsien loc.44 en China (Zdansky, 1924; Kurtén, 1952).

— Megantereon sp. 2 procedente del Plioceno inferior de Odessa Catacombs en Ucrania.

Recientemente Werdelin y Lewis (2000) aumentan el nimero de especies describiendo un nuevo taxén
en el Plioceno de South Turkwel, Megantereon ekidoit, materiales atribuidos por Palmqvist (2002) a
Megantereon whitei.

Por Ultimo, en cuanto al continente americano, Gazin (1933) describe la especie Megantereon hespe-
rus, la cual representa probablemente un sindnimo de la especie euroasidtica M. cultridens (Kurtén y
Anderson, 1980; Martinez-Navarro y Palmqvist, 1995).

Origen y relaciones filogenéticas

El origen del género Megantereon resulta todavia materia de debate. De Beaumont (1979) asume la
posibilidad de que Paramachairodus/ Pontosmilus representen grupos hermanos de Megantereon, hipote-
sis rechazada por Berta y Galiano (1983) y respaldada por Turner (1987b). En cuanto al centro de origen
del género se ha sugerido un punto de partida Mio-Plioceno en el continente americano, desde donde se
desplazaria hacia Eurasia hace unos 3,5-3 Ma (Berta y Galiano, 1983). Esta hipotesis es aceptada por Mar-
tinez-Navarro y Palmqvist (1995) y Palmqvist (2002). Tanto Sotnikova (1989) como Sardella (1998) defien-
den sin embargo un origen asiatico del género a partir del linaje metailurino, desde donde se habrian dis-
persado hacia Norteamérica a principios del Plioceno. Por el contrario, Turner (1987b) es partidario de un
origen africano. Lo cierto es que a dia de hoy no existe una propuesta consensuada sobre el lugar de ori-
gen del género Megantereon.

Las relaciones entre las distintas especies del género son dificiles de establecer debido, como se ha
comentado previamente, a que no existe un acuerdo en cuanto a la existencia de una 0 mas especies en
el registro fosil. Los autores que aceptan mas de una especie establecen ciertas relaciones filogenéticas
entre ellas, es el caso de Martinez-Navarro y Palmqyist (1995), quienes sugieren que las poblaciones euro-
asiaticas de M. cultridens, originarias de Norteamérica, darfan lugar en el subcontinente indio a M. falco-
neriy en el continente africano a M. whitei, la cual migraria a Europa en cronologias préximas al limite
Plioceno-Pleistoceno, desplazando a M. cultridens.

Género Homotherium Fabrini, 1890

El género Homotherium pertenece a la subfamilia Machairodontinae Gill, 1872, habiendo sido pro-
puesta la Tribu Homotherini para englobar los géneros Homotheriumy Machairodus. Los representantes
de Homotherium, un género extinto, han sido comtnmente denominados tigres con dientes de sable o
tigres con dientes de cimitarra debido a los margenes aserrados que muestran sus caninos superiores.

Distribucion bioestratigrafica y paleobiogeografica

Homotherium se encuentra representado en el registro fosil de Eurasia y Africa desde el Rusciniense,
alcanzando Norteamérica durante el Villafranquiense. En el continente africano Homotherium desaparece
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del registro fosil hace aproximadamente 1,5 Ma (Turner, 1990a), mientras que los registros mas recientes
conocidos de Homotherium proceden del Pleistoceno medio europeo [Kent's Cavern (Owen, 1846; Straw,
1996)] y del Pleistoceno superior de Norteamérica [Cueva de Friesenhahn, Texas (Evans y Grayson, 1961)].
En la Peninsula Ibérica el género Homotherium ha sido previamente citado en los yacimientos de Meal-
hada en Portugal (Antunes, 1986) y Villarroya (Arribas y Bernad, 1994), Venta Micena (Pons-Moya, 1987),
Cueva Victoria (Pons-Moya, 1982), TD 5 de Gran Dolina en Atapuerca (Garcia y Arsuaga, 1999) e Incarcal
(Galobart et al., 2003) en Espafia, constituyendo este ultimo el registro peninsular més abundante.

Figura 13. Réplica del craneo de Homotherium.

Caracteres anatomicos genéricos basicos

El género Homotherium engloba un conjunto de félidos macairodontinos de la talla similar a la de un
ledn actual (Panthera leo), con caninos superiores largos y aplanados provistos de crenulaciones en sus
margenes anterior y posterior (Fig. 13). La denticién yugal es, en general, muy secodonta. Los terceros pre-
molares, tanto superiores e inferiores, se encuentran muy reducidos. La carnicera superior no muestra un
protocono diferenciado, manifestandose como un ligero engrosamiento basal del diente con una raiz indi-
vidualizada del resto. La carnicera inferior carece de metacénido (Piveteau, 1961). En 1976 Ballesio afiade
a la diagnosis de Homotherium la presencia de unos incisivos inferiores dispuestos en el mismo plano que
los dientes yugales mandibulares, aunque parece que este caracter no se observa en ciertos ejemplares
procedentes de Incarcal (Galobart et al., 2003). Las extremidades de Homotherium son muy largas, sobre
todo las anteriores, lo que sugiere habitos cursoriales (Lewis, 1997; Turner y Antén, 1998).

Especies fosiles
Varias especies de Homotherium han sido descritas en Eurasia protagonizando numerosos cambios
taxondmicos que en la actualidad permanecen todavia sin resolver. Entre estas especies, algunas de las

cuales fueron adscritas en origen a los géneros Machairodus, Epimachairodus o Dinobastis, cabe mencio-
nar las siguientes:
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— Homotherium latidens (Owen, 1846).- Descrita sobre los materiales procedentes de Kent's Cavern
e incluida en el género Dinobastis por Bonis (1976) o Ballesio (1996). Homotherium latidens repre-
senta un félido extinto de gran tamafio, esplacnocraneo alargado y neurocraneo estrecho, con apo-
fisis mastoides muy desarrolladas. En la mandibula la sinfisis muestra un perfil cuadrangular, con un
margen anterior rectilineo bordeado de dos robustas crestas verticales. Los incisivos son grandes, de
corona conica y provistos de un par de aristas crenuladas. La denticién anterior forma, en vista oclu-
sal, un arco fuertemente convexo. Los caninos superiores son largos, de recorrido curvos y finamen-
te crenulados en sus margenes mesial y distal. Los caninos inferiores, también crenulados en ambos
margenes, estan comprimidos lateralmente y su altura sobrepasa ligeramente la de los terceros inci-
sivos, encontrandose separados de los mismos por un pequefio diastema. Tanto P* como P, son uni-
radiculados y de corona botoniforme. En P* el protocono se encuentra reducido a un engrosamien-
to basal del paracono. P, muestra crenulaciones en todo el perfil oclusal de sus cUspides. M, pre-
senta una gran longitud, estando desprovisto tanto de metacdnido como de talénido (Piveteau,
1961; Ballesio, 1963; 1996). Esta especie aparece representada en el yacimiento de Fonelas P-1
(Arribas y Garrido, 2008c).

— Homotherium sainzelli (Aymard, 1854).- Descrita en el yacimiento francés de Sainzelles e identifi-
cada posteriormente en Ceyssaguet (Bonis, 1976).

— Homotherium crenatidens (Fabrini, 1890).- Identificada en el Valdarno superior y citada posterior-
mente en numerosas localidades euroasiaticas. Ballesio (1963) realiza una descripcién detallada de
un ejemplar practicamente completo procedente de Senéze.

— Homotherium nestianus Fabrini, 1890.- Descrita en el Valdarno superior para clasificar un macai-
rodontino contemporaneo al anterior aunque de mayor tamafio, con caninos superiores mas largos,
crenulados Unicamente en su margen posterior y diastema entre P,y P,. Bonis (1976) también atri-
buye a esta especie el ejemplar registrado en Roccaneyra.

— Homotherium moravicum Woldrich, 1916.- Especie descrita a partir de una carnicera superior ais-
lada procedente de Stranska Skala. Posteriormente, los ejemplares registrados en los yacimientos de
Hundsheim, Stissenborn, Voigtstedt, Sainzelles y Forest Bed han sido atribuidos a este taxdn.

— Homotherium hungaricus (Kretzoi, 1929).- Identificada en Puspokfiirdd (Hungria), bajo la denomi-
nacién genérica de Epimachairodus.

— Homotherium boulei (Kretzoi, 1929).- Descrita sobre los materiales de Sainzelles, adscritos previa-
mente por Aymard (1854) a Homotherium sainzelli.

— Homotherium ultimus (Teilhard de Chardin, 1936).- Descrito en el yacimiento chino de Choukou-
tien.

La gran mayoria de estas especies euroasiaticas han sido definidas a partir de materiales muy frag-

mentarios. Sus diagnosis se han basado principalmente en el tamafio y la curvatura de los caninos supe-
riores y en la talla general de los especimenes. Dado que en los yacimientos donde los fésiles de Homo-
therium son mas abundantes se ha podido observar que la variabilidad intraespecifica es mayor que aque-
lla observada entre la mayoria de las especies descritas como taxones independientes, en este trabajo se
acepta que, al menos en Eurasia, Unicamente existié una especie de Homotherium, tal como sugirieron pre-
viamente Ficcarelli (1979), Pons-Moya y Moya-Sola (1992) o Galobart et a/ (2003), prevaleciendo por anti-
gledad la especie creada por Owen en 1846, Homotherium latidens.

Por otra parte, en el continente africano ha sido identificado el género Homotherium bajo diferentes

especies como Homotheium problematicus, Homotherium aethiopicum o Homotherium hadarensis, las
cuales se encuentran por el momento pendientes de una revision taxondmica detallada que compare estos
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especimenes con los taxones euroasiaticos para evaluar su posible conespecifidad. En el continente ame-
ricano también ha sido citado el género Homotherium bajo las especies Homotherium serum, Homothe-
rium idahoensis o Homotherium ischyrus, habiendo sido incluido en ocasiones en los géneros Dinobastis
Cope, 1893 e Ischyrosmilus Merriam, 1918.

Origen y relaciones filogenéticas

El origen del género Homotherium parece estar estrechamente ligado al género mioceno Machairo-
dus, habiendo sido propuesto descendiente directo del mismo (Ficcarelli, 1979; Churcher, 1984).

La dudosa entidad de algunas especies descritas de Homotherium dificulta el analisis de las relaciones
filogenéticas entre las mismas. En ocasiones, la especie Homotheium latidens ha sido considerada una
forma derivada que sustituiria a especies mas arcaicas como Homotherium crenatidens y Homotherium
nestianus (Pons-Moya, 1987; Faure y Guérin, 1992). No obstante, conforme se han ido produciendo hallaz-
gos mas significativos como los de Incarcal (Galobart et al., 2003), se ha podido observar que tanto H. cre-
natidens como H. nestianus entrarfan dentro del rango de variabilidad anatémica de H. /atidens, por lo que
estos taxones probablemente representen sindnimos recientes de este Ultimo.

Por otra parte, ciertos autores han optado por incluir las formas de finales del Pleistoceno inferior e ini-
cios del Pleistoceno medio en el género Dinobastis, creado por Cope en 1893 para designar a la forma
americana Homotherium serum (Bonis, 1976; Berta, 1987; Ballesio, 1996), aunque la opinién mas gene-
ralizada es la sinonimia entre ambos géneros (Kurtén, 1962, 1968; Churcher, 1966; Ficcarelli, 1979; Ander-
son, 1984; Rawn-Schatzinger, 1992; McKenna y Bell, 1997). Por el momento, las relaciones filogenéticas
entre las especies de Homotherium del Nuevo Mundo y aquellas descritas en Furasia o Africa distan mucho
de estar esclarecidas.
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